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1.研究目的

ミズナラ (Quercus mongolicaFischerexTurcz.var.grosseserrata(Blume)Rehd.etWils.) は，ブナ科コナ

ラ属の高木性の樹種で日本各地に広く分布している。材は重く，堅く，轍密であり，家具材や内装材として高

く評価されている(高橋， 1984) 。また，大型の堅果を大量に生産することから，クマ，ネズミ，リス等の栄養

源となり，野生動物にとっても重要な樹種といえる(青井， 1993) 。

本研究は， ミズナラの繁殖特性，近縁種であるカシワとの雑種性，林分の遺伝的構造および北海道における

地理的変異の調査から，北海道においてミズナラの保有する種内変異を解析しその変異の成因を明らかにす

ることを目的とした。さらに，これらの生態遺伝学的な解析結果をもとに，遺伝・育種的な立場から，ミズナ

ラの遺伝資源としての保存方策および、天然林施業技術の確立に向けた提言を行うことを目的とした。

研究着手の第一の理由は， ミズナラの遺伝資源を効果的に保存，評価するためには，林分内の遺伝的な構造

や，様々な形質の地理的変異を明らかにする必要があるためである。地理的変異の解析には，葉や堅果の形態

といった従来から使用されている形質に加え，アイソザイムマーカや近年，発展が著しい DNA マーカを用いた。

各形質は，遺伝性や選択に対する反応性が異なることから，これらの形質を合せて用いることにより，総合的

な変異の理解が可能である。

第二の理由は，北海道においてミズナラは近年，天然林資源の減少，質的な劣化が指摘されており(長内，

1988;梅木， 1998) ，資源回復に向けた天然林施業技術の確立が期待されているためである。ミズナラは，主要

な林業樹種にもかかわらず，人工造林はほとんど行われておらず更新のほとんどを天然林施業に依存している

(梅木， 1998) 。更新する次世代の遺伝的な特性を決定するのは，その親である現在の世代である。現在の世代

の繁殖特性や林分の遺伝的構造を明らかにし，目的に応じた遺伝的特性をもっ次世代を更新させる手法につい

て言及した。

第三の理由は， ミズナラの変異を解明するためには，近縁な他種との交雑和合性を検討する必要があるため

である。北海道において，経験的にミズナラは，コナラやカシワといった同属内の他種と自然交雑が起こって

いるとされ(宮崎， 1988) ，これがミズナラの材質の地域間差，産地間差を生んでいるといわれている(清水，

1998) 。ミズナラの地理的変異を明らかにする上で，種間交雑は最も重要な要因と考えられる。

2. 研究の背景

開拓以前北海道は，欝蒼とした森林に覆われ，初期の開拓の歴史は，そのまま森林を伐採し農地を切り開く

歴史で、あったという。ミズナラは，大径になり，材は重くかっ堅いことや薪にするのに割れにくく，木炭にす

るのも火をハジクとして，イタヤ材よりも嫌われていたという(深津， 1988) 。明治 39 年からインチ材としての

輸出が始まり(深津， 1988) ，高級家具材としてヨーロッパで、北海道産のナラ材の地位が確立していった。北海

道内でも旭川を中心にミズナラ，ウダイカンパ等の天然林資源を背景とした木材加工産業が盛んとなった。

平成 10 年 4 月 1 日現在，北海道全体のナラ類(ミズナラ，カシワおよびコナラの合計)の蓄積は 4.721 万dで、
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あり，森林総蓄積の 7.8% を占める。これは， トドマツ，カラマツ類，カンパ類に続いて第 4 位の蓄積量である

(北海道水産林務部， 1998) 。近年，ナラ類の蓄積量や総蓄積量に占める割合も減少傾向にある。これは，人工

林の針葉樹の蓄積が増加したことによると考えられるが，ミズナラは，過去から伐採が続いたことや造林され

ることが希であることが原因と考えられている。一般民有林では，ナラ類 3 種の蓄積のうちミズナラはその約

88% を占め(梅木， 1998) ，民有林より標高が高い国有林を含めるとその割合は，さらに高いと考えられる。

一方，ミズナラ資源の質について梅木(1 998) は，樹木の大きさで質を評価した結果，優良の大径木中心に

伐採が行われてきたため質は劣化していること， ミズナラは林冠下やササ層の下で更新しにくいため大径木を

収穫した後，適切に更新を図らなければ資源が枯渇するおそれがあることを指摘している。長内 (1988) もミ

ズナラの更新の困難さから，大径材利用後の資源問題を憂慮している。また，統計の数値には現れないが，固

有林の現場従事者は，一様にミズナラの優良大径木が減少したことを指摘している。

近年，生物の遺伝子を資源とみなし保存，利用していく考え方が広く浸透している。森林の遺伝資源の保

存は，早くから取り組まれ， 1964 年から林野庁の林木育種場(現，林木育種センター)と営林(支)局(現，

森林管理局) ，都道府県が連携して，優良遺伝子群を確保するため，主要造林樹種を対象に「遺伝子保存林」の

造成が進められてきた。また， 1985 年には，農林水産省ジーンパンク事業が開始され， 1986 年から，営林(支)

局(現，森林管理局)において，国有林を対象とした林木遺伝資源の現地保存のために「林木遺伝資源保存林」

の設定が進められ，平成 9 年度末現在，全国で 320 箇所，総計 9，l 45ha が保存されている(林木育種センター，

1999) 。林木の場合，種子等生殖質の永久保存方法が未確立なこと，種子から成木に至る年数が長いこと，さら

に森林を構成する様々な種の多様性および種内の遺伝的多様性を確保する観点から，現地保存を主体とした遺

伝資源保存が進められている。

ミズナラについては，全国で 34 箇所， 703ha の林木遺伝資源保存林が設定されており，そのうち 17 箇所 218ha

が北海道内にある。遺伝資源保存林は，生物遺伝資源保存林設定要領(昭和 61 年林野庁長官通達)に基づき設

定されているが，ミズナラにおいて，今後とも遺伝的変異幅を減少させずに対象林分を保全していく手法は，

未だ確立されていない。ミズナラの繁殖特性や更新特性，林分の遺伝的構造に基づいた，保存規模や保存手法

の確立が必要である。また， ミズナラの持つ遺伝的変異の総量やその地理的分布に基づく適正な保存林の配置

も早急に明らかにする必要がある。

天然林施業は，主として天然力によって森林を維持造成する施業と，天然力の活用のみにとどまらず，地表

処理，刈出し，植込みなどの更新補助作業および間伐等保育作業など，森林に積極的に人手を加えることによ

って森林を造成する施業を含んで、いる(北海道営林局， 1988) 。これらは，主に種子生産以降に重点が置かれ，

種子の発芽，実生の定着，更新個体の成長等を促進する施業方法である。ミズナラは，自家不和合性を有して

いると考えられており(河野ら， 199 1)，次世代を生産するためには，他個体の花粉が必要である。また，林分

内の保残個体密度が低すぎると次世代の遺伝的多様性が著しく減少する危険性がある。次世代の森林を形成す

る種子・椎樹の遺伝的な多様性を保ちつつ，遺伝的に優良な集団に誘導するためには，種子生産以前の情報も

重要であり，雌雄花の生産特性や近交弱勢といった繁殖特性および林分内の遺伝的な構造を考慮して，保残木

の選木やその配置，最適密度の決定等を行う必要がある。
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3. 本論文の構成

本論文は，まず第1 章で，雄花，堅果の生産，近交弱勢といったミズナラの繁殖特性について議論し，第2

章で，ミズナラとカシワの種間交雑を対象として交雑和合性，種間雑種の形態的特性や稔性等について言及す

る。次に，第3 章で，ミズナラを主とする天然林の遺伝的構造を解析し，第4 章で様々な形質を用いた地理的

変異について議論する。最後に，これらの解析結果から，第5 章で総合考察を行い，ミズナラの遺伝資源保存

や天然林施業の方策について言及する。

第 1 章 ミズナラの繁殖特性

第 1 節 目的および研究史

植物において繁殖とは，受粉・結実・種子散布などを行い，個体または個体群を再生産することと定義され

る(岩波生物学事典第4 版， 1996)。大多数の植物は，固着性であり，自ら移動することができない。一度定着

した遺伝子は，その個体が死亡するまで同じ場所にとどまっていなければならない。しかし，遺伝子が唯一移

動できるのが繁殖を行うときである。すなわち，繁殖特性は，その植物種の集団の遺伝的構造や地理的な変異

を決定する最も重要な要因のーっと考えられる。本論文では，北海道のミズナラについて本章で繁殖特性，2

章で天然林の遺伝的構造， 3 章で種間交雑， 4 章で、地理的変異を扱っているが，繁殖特性は， 2 章以下の全て

にわたってその基礎となっている。

ミズナラは，ブナ科コナラ属に属する落葉広葉樹で，我が国では，北海道から九州、ほで広く分布し(倉田，

1964)，ロシアのサハリンや中国の東北地方および華北，朝鮮半島に分布するとされている(黄ら， 1998) 。北

海道では，平地から山地にかけて広く分布し，森林の主要な構成要素となっている。ミズナラは，雄花と雌花

の 2 つの異なった花序を同一個体内に着ける雌雄異花，雌雄同株植物である。雄花序は春先に展開するシュー

トの基部付近から下垂し，花粉は，風により媒介される。雌花序はシュート先端近くの葉肢から伸び， 1~数

個の雌花を着ける。林木育種センター北海道育種場周辺では， 5 月上旬からシュートの展開が始まり， 5 月中

旬には雄花序が下垂し， 5 月下旬~6 月上旬に雄花が成熟して花粉が飛散する。花粉の飛散期間は，およそ 2

~4 日である(第 3 章第 5 節)。雌花は，花粉の飛散する 2~4 日前から開花し，花粉の飛散期間を挟んで10日

から 2 週間程度受容期が続く(第 3 章第 5 節)。雌花は花被を欠き，子房は開花期では 2~3mm程度で、ある。

開花終了後 6 月下旬~7 月中旬頃になると子房は総直に包まれ，雌花から幼堅呆にかわる。 7 月下旬頃から子

房の壁が成長して果皮となり，外部に露出する。この頃から堅果は急速に発達し， 9 月下旬に成熟する(河野，

1991) 。ミズナラの果実は，堅呆 (nut) と呼ばれ，乾燥した堅い種皮で種子がおおわれている。種子には匹乳

(albumen) がなく (無匹乳種子) ，子葉 (cotyledon) がその大部分を占めている。また，果実が琶の変化した

殻斗(cupule) に包まれるため殻斗果とも呼ばれている(久保田， 1980) 。コナラ属の樹種は，子房 (ovary)

の中に通常 6 個の佐珠 (ovule) を持つ (~ogensen ， 1965) が最終的に発達するのは，そのうちの 1 つで，希

に 2 個以上の匪を持つ堅果もみられる(山根， 1976; 荒井， 1979; 斉藤， 1980; 宮崎ら， 1986; 門松， 1988;

倉橋ら， 1991; 生方ら， 1998) 。

~ogensen (1 975) は ， Quercusgambeli 刊こおいて，匹珠の中絶 (abortion) には， 4 つのタイプがあること

を報告し，これらのタイプは，最初に受精した距珠が他の受精した匹珠の成長を抑制するか，受精を妨げる結
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果であるとの考えを提出している。ミズナラは，他殖性の植物であり，自殖では，ほとんど堅果が生産されな

いことが報告されている(河野ら， 1991)

ミズナラは，樹齢 10 年生程度でも雌雄花を着生することが報告されている(第 3 章第 5 節)。観察によると最

も若齢で着果が認められた個体は，樹齢 5 年生であり，その 2 年後から雄花も着生し始めた。コナラ属の他樹

種での若齢期の着花は，コナラの 2 年生苗で雌雄花の着生が認められ，クヌギでは， 2 年生苗で雌花の着生が，

4 年生苗で雄花の着生が認められている(橋詰， 1983) 。ミズナラの場合，堅果の生産量は，個体の大きさ(胸

高直径)が増加するに従い，指数関数的に増加することが報告されており (Kanazawa ， 1982) ，本格的な堅果

生産を行うのは，ある程度大径木となってからと考えられる。

ミズナラは，生産される堅果量に大きな年次変動(豊凶性)があり (Kanazawa ， 1982; 佐々木， 1978; 佐々

木， 1985a; 佐々木， 1985b; 佐々木， 1988;Imadaetal., 1990; 小見山ら， 1991; 倉本ら， 1995; 滝谷ら，

1998)，開花期の気候との関連性が報告されている(倉本， 1996) 。

9 月下旬から 10 月上旬にかけて，堅果は樹冠下に重力落下する。堅果は，平均 2~4g と重く(生方ら，

1997;生方ら， 1998) ，大部分が樹冠ドに落下するため(今回， 1969) ，林冠の縁から遠ざかるに従い落下数が

急激に減少することが報告されている(横山・向井， 1988; 桜井， 1994) 。落下した堅果は，カケスや醤歯類

(アカネズミ，エゾ 1) ス，シマリス等)によって持ち去られ，一部は貯蔵される。宮木・菊沢 (1986) は，アカ

ネズミはミズナラの堅果を比較的近距離に分散貯蔵することを報告している。宮木(1 988) は，ナラ類の散布

様式をまとめており， ミズナラの堅果の最大散布距離は，醤歯類により数 10m 程度，カケスにより数 100m とし

ている。また， Darley-HillandJohnson (1 98 1)は，アオカケスが，ナラ類の堅果を平均l.l km ，最大で 5km ま

で運ぶことを報告している。 Ducousso etal. (1 993) は， このような長距離散布が，ヨーロッパや北米におけ

る最終氷期以降の植生の回復に寄与したとしている。我が国においても，最終氷期以降のブナの北進にホシガ

ラスやミヤマカケスの関与が指摘されている(渡遺， 1994) 。

本章では，これらの研究史を踏まえ， ミズナラの繁殖特性のうち，まずず、第 2 節で

論する O 上述したように本種の場合，堅果の生産やその散布に関する研究例は多いが，次世代の遺伝的構成に

ほぼ等しく関与する雄性(雄花および花粉)の動態についての研究は極めて少ない。遺伝育種的な天然林施業

を確立するためには，雄花や花粉の動態を明らかにする必要があると考え，雄花について天然林内の着生量の

年次変動や周囲の環境と着花性の関係を解析した。次に第 3 節では， ミズナラの雌花や堅果の生産特性を明ら

かにするために，環境分散と遺伝分散とを分離して解析することができる交配園の材料を用い，着果特性を調

査し，堅果の生産性に対する遺伝的要因の大きさや，着果の変動パターンについて議論した。最後に第 4 節で

は， ミズナラの近交弱勢の強さを推定した。固着性の植物の場合，種子・花粉による遺伝子の流れが大きくな

い場合，遺伝的に近縁な個体が集中分布すると考えられる。このような状態では近親交配が起こりやすく，そ

の程度は，次世代の遺伝的構造に大きく関与すると考えられる。天然林を遺伝的に管理する上でも近交弱勢を

解明することは重要で、ある。

第 2 節 ミズナラ雄花の着生特性

I.はじめに

ミズナラを対象とした天然林の繁殖特性の研究では，雌花や種子(堅果)生産に着目したものが多くみられ
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る (Kanazawa， 1982;Imadaetai. , 1990; 倉本ら， 1995; 水井・橋場， 1995) が，次世代集団の遺伝的構成に，

雌花や堅果とほぼ等しく関与する雄花や花粉の挙動についての研究はほとんどない。集団全体および個体別の

雄花着生パターンを調査し，天然林の花粉プールの組成やその年次変動を明らかにすることにより，天然林を

遺伝的に管理していく上で重要な情報が得られると考えられる。

本節は天然林を構成するミズナラ集団において，個体ごとの雄花着生特性を調査することにより，集団全体

としての繁殖特性を明らかにすることを目的とした。また，個体周囲の光環境等が雄花の着生特性に関与して

いるという仮説をたて，周囲の個体密度と雄花着生特性の関係について調査した。

ll. 調査地と調査方法

北海道千歳市郊外のミズナラを主とする天然林(北海道森林管理局石狩森林管理署恵庭事務所291林班)に

200mx150m(3ha) の調査区を設定した(図 1-2- 1) 0 1996 年から 1998 年の 3 年間に，調査区内および周辺の胸

高直径lO em 以上の全てのミズナラ 328 個体について，位置，胸高直径，樹高を調査した。また個体別に雄花の

着生状況を観察し，以下のように 1~3 段階に区分した(着花指数)。

1 全く着花なしもしくは数個の雄花穂の着生が認められる。

2:樹冠の一部に雄花穂、の着生が認められる。

3:樹冠全体に雄花穂の着生が認められる。

調査は毎年 6 月上旬に行った。なお，予備的な調査

として， 1995年に同調査区内でランダムに選定した

185個体について同様のサンプリング、調査を行った。

1996年~1998年の 3 年間にわたり着花指数がすべて

I の個体(以下，着花不良個体と示す)と 3 の個体

(以下，着花優良個体と示す)について，分布様式をI

d 区画面積曲線 (Morishita ， 1959) を用いて評価し

た。区画面積は，最小区画をlOmx lOmの正方形とし，

区画が l 段階大きくなるにつれ面積がおよそ 2 倍にな

るように設定した。

また，雄花着生特性と周辺環境との関係を明らかに

するために，着花優良個体および着花不良個体から半

径 5mの円内に存在する他の個体の樹種名，本数およ

び胸高直径を調査した。さらにこれらの周囲木を，対

象個体より胸高直径の大きな個体(以下，大サイズ個

体と示す)と胸高直径が対象個体以下の個体(以下，

小サイズ個体と示す)に区分し，他個体の密度(大サ

イズ個体または小サイズ個体の本数/5'πnO および胸高断面積合計(大サイズ個体または小サイズ個体の胸

高断面積の総和)をそれぞれの個体について求めた。

F

r;?

図 1-2-1 調査区の位置図

口が調査区。
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ill. 結果

1.天然林内での雄花着生の年次変動

予備調査も含めた，1995年から1998年までの4 年間における着花指数の頻度の変動を図1-2引こ示す。毎年ほ

ほ半数の個体が着花指数3 となり，雄花が大量に着生していた。図1-2引こ1996年から1998年までの3 年間にお

ける着花指数の変動状況を示す。3 年間指数の変わらなかった個体は20%以下にとどまり，80%以上の個体が

3 年間で2 つ以上の異なる着花指数を示した。4 年間のうち一度は指数3 となった個体は，全体の75%程度で

あった。

調査区の中で3 年間にわたりほとんど雄花を着生しなかった着花不良個体が19本，毎年大量に雄花を着生し

1.0

最 0.5

口着花指数 1

図着花指数 2

・着花指数 3

0.0

1995 1996 1997 1998

調査年

図1-2-2 着花指数別個体数割合の 4 年間の変動

時一 50m 一通

-着花不良個

• 口口口
口• •• • ロ

ロ
.. 口 .

白 口

• 口口
ド.口

. 口.口.
口口

ロ 口，

口
、

N 口

百
口

口 .',口口 口

付防 '口 ロ 口

図 1-2-4 着花優良個体および不良個体の位置図

.3 年間着花指数 1 の個体

園 3 年間着花指数 2 の個体

口 3 年間着花指数 3 の個体
ロその他

。 80 10040 印20

頻度(%)

図1-2-3 着花指数の 3 年間の動向(1 996 年~1998 年)

1995 年は，サンプル調査のためこの集計から除いた。

3

2.5 ベヨー着花優良個体

一←着花不良個体

句 1.5

2

0.5

0

o 2500 5000 7500 10000 12500

コドラートサイズ (m 2)

図 1-2-5 着花優良個体および不良個体の I !J 区画面積曲線
矢印は，ランダム分布と有意差が認められた I <5値を示す

(F ー検定 ; p<0.05)。
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た着花優良個体が33本存在した。これらの個体の位置を図1-2-4に示す。全体的にみると調査区の北西部分に着

花不良個体が多く，南部や東部に着花優良個体が多い傾向がみられた。両タイプの個体について10 値と区画面

積の関係を図1-2引こ示す。 F-検定の結果，着花優良個体は40mx40m (I， 600rrf) と 56m x56m (3 ， 136rrf) で，

着花不良個体は， 28m x28m (784 ぱ)と 56m x56m (3 ，l 36rrf) で I 0 値がランダム分布と有意差を示し，集中

分布することが認められた。

2. 雄花着生と周囲の環境

雄花着生と個体サイズとの関係を明らかにするために，着花優良個体と着花不良個体の胸高直径を比較した。

両者の胸高直径階別分布を図 1-2-6 に示す。平均胸高直径は，それぞれ， 39.9cm と 33 .3 cm となり， ト検定の結果，

両者の平均値聞には， 5% 水準で有意差が認められ，着花優良個体は着花不良個体に比べ個体サイズが有意に

大きいことが示された。

着花優良個体と着花不良個体について，その周囲に生育する他個体の密度および胸高断面積合計を比較した。

着花優良個体の周囲の密度の平均値は，大サイズ個体が 0.3本 /5 2π ぱ，小サイズ個体が 2.6 本/5 2πIIi で、あった。

一方，着花不良個体では，前者が 1.6 本 /5 2π ぱ，後者が 3.6 本/5 2πIIi であった(図 1-2-7) 。大サイズ個体，小サ

イズ個体および全個体(大サイズ個体+小サイズ個体)の全てにおいて，着花優良個体は着花不良個体に比べ，

有意に周囲木の数が少ない結果が得られた。 Mann-Whitney の U検定において，大サイズ個体と全個体について

は0.1%水準，小サイズ個体については， 1% 水準で有意差が認められた。周囲木の胸高断面積合計は，着花優

良個体では，大サイズ個体が 362crrf ，小サイズ個体が 926crrf ，合計 1288crrf で、あったが，着花不良個体は，それ

ぞれ 1580Crrf ， 1234Crrf, 2814crrfで、あった(図 1-2-8) 0 Mann-Whitneyのひ検定の結果，着花優良個体と着花不良

個体の聞に有意差が認められた(大サイズ個体と全個体については0.1%水準で，小サイズ個体については 5%

水準で、有意)。

着花優良個体と着花不良個体について，周囲の全個体密度と大サイズ個体密度の関係を図1-2-9に示す。着花

優良個体は，周囲の全個体密度が 5 本/52πIIi以下，大サイズ個体密度が l 本/52πIIi以下の範囲にあった。

調査木の胸高断面積とその周囲の全他個体の胸高断面積合計との関係を図1-2-10に示す。周囲の他個体の胸高

30

25
間良個悼の平均ぬ gemつ

着花不良個体の平均 33.3em

20

章者
栓 15
恩

10

5

。

10 20 30 40 50 60 70

胸高直径階 (em)

図 1-2-6 着花優良個体および不良個体の胸高直径階別の分布
雄花着生優良個体と不良個体聞に有志差が認められた

(t 検定 ; p<0,05 )。
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グラフ中の数字は，周囲(半径 5m 以内)の他個体密度の

平均値を示す。
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着花優良個体および不良個体における周囲木の

胸高断面積合計の平均
グラフ中の数字は，問問(半径 5 ill以内)の胸高断面積合計の

平均値を示す。
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調査木の胸高断面積 (em 2 )

着花優良個体および不良個体の胸高断面積と

その周囲木の胸高断面積合計の関係

図1-2-10

1 例を除き，調査断面積合計は，着花優良個体では，調査木の胸高断面積の 3 倍以内に，着花不良個体では，

木の胸高断面積より大きかった。周囲木の胸高断面積合計が調査木の胸高断面積と同程度 (y=x) からその 3

倍 (y=3x) 程度までの範囲には，着花優良個体と着花不良個体の両方が存在した。

(図 1-2-11) 。着花不良個体で着花優良個体および不良個体の周囲木の樹種割合を針葉樹，広葉樹別に示した

ミズナラとミズナラの比率が高く，着花優良個体では，まれにエゾマツ)は，針葉樹(大部分アカエゾマツ，

の比率が高かった。周囲の全個体を広葉樹と針ウダイカンパ等)アズキナシ，以外の広葉樹(イタヤカエデ，

1974) により着花優良個体と不良個体葉樹に分けて，重み付けした角度変換値を用いた分散分析 (Campbell ，

を比較してみると，両者間に 1% 水準で有意差が認められた。つまり，着花不良個体の周囲には，着花優良個

体の周囲に比べて針葉樹が多く，広葉樹が少ないという結果が得られた。
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N. 考察

着花指数3 を雄花の豊作，指数1 を凶作とし，指数3 の個体のみで年毎の交配に関与する花粉プールが形成

されると仮定すると，個体の入れ替わりはあるが，毎年およそ集団全体の半数の個体が花粉プールの組成に関

与していることがわかった。雄花生産は個体レベルだと年次による豊凶が激しいが，集団レベルでは安定して

いるといえる。予備的な調査も含め，この4 年間で一度も大量に雄花を着生しなかった個体は，全体の24%に

とどまった。より長期間で考えると，この割合はさらに減少しほとんどの個体が一度は雄性として交配に関

与する可能性を持つことになると考えられる。ミズナラの林分単位の堅果生産量は，大きな年次変動があるこ

とが報告されている(Imadaeta1., 1990; 倉本ら， 1995) 。しかし，雌花数の年次変動は堅果数のそれに比べ小

さく，堅果生産量は雌花数ではなく，結果率に依存していることが報告されている(菊沢， 1991; 河野ら，

1991;倉本， 1993) 。本報告は，雄花生産の絶対量の年次変動を示したものではないが，今回の結果から，林分

全体の雄花量の年次変動も小さいことが示唆された。

着花優良個体と着花不良個体の空間分布は，どちらも 1 辺が 30m~60m 程度の小区画で、有意な集中性を示し

た。当調査区のアイソザイム遺伝子を用いた遺伝的構造の解析において，直径が 40m~50m 程度の遺伝的なパ

ッチ構造があることがわかっている(第 2 章第 2 節)。雄花着生特性において，環境の影響のみでなく，家系に

よる着花性の差といった遺伝的な影響も今後，検討する必要がある。

植物個体間の資源をめぐる競争は，大きいサイズの個体から小さいサイズの個体への 1 方向的な競争と相互

に影響する双方向的競争があるとされ，光をめぐる競争は主に 1 方向的な競争，土壌中の水分や養分をめぐる

競争は主に双方向的競争といわれている(隅田， 1996) 。周囲の個体の存在は，個体周囲の光環境と密接に関連

し，特に自己よりも大きなサイズの個体や常緑樹が光環境に及ぼす影響は大きいと考えられる。今回の調査で

は，着花不良個体が全体の 5% 程度みられたが，これらは着花優良個体に比べ周囲の大サイズ個体の密度およ

び胸高断面積合計が有意に大きいことがわかった。また，着花不良個体の周囲は，優良個体の周囲に比べて有

意にアカエゾマツ等の常緑針葉樹の比率が高かった。以上から， ミズナラの雄花の着生に周囲の光環境が大き

な影響を及ぼしていることが示唆された。また，周囲にある小サイズ個体の密度および胸高断面積合計におい

ても，着花不良個体では，着花優良個体に比べ有意に大きいという結果が得られたことから，雄花の着生には

光環境のみでなく，土壌養分や水分といった要因も関与している可能性も示唆された。

着花不良個体は，着花優良個体に比べ有意に胸高直径が小さかった。このことは，着花不良個体の周囲は個

体密度が高く，これらとの競争によって成長が抑制されていることが原因と考えられる。

ミズナラは，非常に長命な樹種であり( i度遺， 1994) ，台風などによる撹乱等が原因となり極めて長い周期で

更新するとされている(佐野， 1985) 。また，稚樹の初期成長速度は遅く( i度遁， 1994) ，林内の上木が取り除

かれでも，林床の椎樹は，雑草木の繁茂が加速するため，生存しにくくなる(桜井， 1996) 。このため，母樹保

存法や現在北海道の天然林で一般的に行われている択伐等の施業では，更新は難しいとされている(桜井，

1996) 。このような理由からミズナラの天然更新には，人工下種等の必要性(北海道営林局， 1995) や伐採前に

地帯えを行い，稚樹を多数定着させてから土木を伐採するという方法が提唱されている(谷本， 1986; 桜井，

1996) 。このような伐採前地帯えといった施業を行う上で，林分内の雄花の着生状況を個体ごとにコントロール

することができれば，交配に関与する花粉プールを目的に応じて変えることができる。例えば，林木遺伝資源

保存林等の遺伝的多様性の維持を目的とした林分では，なるべく多くの個体が雄花を着生するような環境をつ
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くり，また，優良形質個体の生産を目的とした林分では，特定の個体に雄花を着生することができる環境をつ

くるといったことが可能となるであろう。また，周辺個体を伐採することにより，対象となる個体の光や養分

をめぐる環境が改善され，雄花の着生のみならず，堅果の着果・結実が促進されることも期待できる。

第 3 節 ミズナラの堅果生産

しはじめに

ミズナラは，近年まで人工造林は少なく，更新のほとんどを天然更新に依存してきたが，最近広葉樹造林が

見直され，一般民有林でミズナラの造林が急増している(梅木， 1998) 。人工造林を進める上で種苗を安定的か

っ計画的に供給することは重要である。しかしミズナラは，生産される堅果量に大きな年次変動(豊凶性)が

あることが知られている。さらに堅果は，高含水率かっ短期発芽型の種子で、あるため長期貯蔵が難しいこと

(森， 1998) から，豊作年に大量に堅果を採取し凶作年に配分することが困難であり，年によって堅果や種苗の

生産量が大きく変動することが種苗生産の大きな障害となる。

豊凶 (masting ， mastseeding) とは，植物集団において，ある長期の間隔をおいて同調して種子が生産され

る現象である (Kelly ， 1994) とされている。今までに様々な樹種について種子生産の年変動が報告されている

が，北海道の落葉広葉樹 35 種の結実状況を長期にわたって調査した報告(水井， 1993) によると，樹種により

明確に豊凶を示すものや不明確なものがあることが示されている。

豊凶現象に関する仮説について， NortonandKelly (1 988) は， I資源適合仮説 J (resourcematching

hypothesis) と「大量生産の経済説 J (economyofscale) とに大別している。「資源適合仮説」は，個体の獲得

した資源量の多少に応じて種子生産が行われているとするもので，気象条件の変動に対応して種子生産が変動

するとする説(気象追随説)はこの説に包含される。「大量生産の経済説」は，種子や花を大量に生産すること

が極めて有利で、あるため，毎年少量ず、つ着生させるより，数年に一度大量生産を行っているとする説である。

これには，大量の種子を生産することによって捕食者から回避するという説(逃避仮説または捕食者飽食仮説) ,

同調して大量に花生産を行うことで受粉効率が高まり大量結実につながるという説(受粉仮説)，種子生産量が

多いほど散布者による散布距離と運搬数が増大し，豊作が種子散布を促進させるという説(散布説)を含む。

既往の研究によると， ミズナラの堅果生産量の年次変動について，地域的に同調すること(倉本ら， 1995;

ImadaetaI., 1990) ，周期性が存在しないこと(倉本ら， 1995) ，北海道内の地域間に違いがあること(水井・

橋場， 1995) ，またミズナラの着果量と開花期の降水量に負の相関があること(倉本， 1996) などが報告されて

いる。このように堅果の豊凶パターンや豊凶の発生機構についての研究が進められているが，堅果生産量を予

測するまでには至っておらず， ミズナラの着果性に関与する遺伝的要因の解析もほとんど行われていない。

ミズナラの着花・結実に関与する要因を解明し，堅果生産量を予測できれば，人工造林用の種苗生産を安定

化させるだけでなく，天然更新をより効率的に行うことも可能となる。ブナでは，着果予測と連動した地かき

作業による天然、更新が実用段階にある(小山ら， 1999) 。

本節では， ミズナラ堅果の着果変動の要因や天然林内での堅果生産特性を解明するために，北海道内各地か

ら選抜された精英樹等が植栽されているミズナラ実験交配園(以下，交配園と示す)を用いて，雌花の結実過

程と堅果生産数の年次変動を調査した。交配園は，材料がクローン化されランダムに植栽されているので，各

クローンに作用する局所的な環境要因が取り除かれ，マクロな環境要因と着果性の関係を解析するのに適して
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いる。また遺伝的背景および生育環境が異なる北海道内各地から選抜されたクローンが同一環境下に植栽され

ているので，着果の年次変動パターンの地域的な違いを解明することが可能である。更に将来，当交配園でミ

ズナラの着果性をコントロールする技術が確立されれば，採種園にその技術が応用できることも勘案し，交配

園を調査対象とすることとした。

採種園は，多くのクローン間で任意交配を行わせ，その次代を一般造林用種苗に用いることにより，次代集

団の遺伝的変異幅を保ちつつ，遺伝的水準を向上させていくために設定されている(田島， 199 1)。今まで様々

な樹種の採種園で種苗の遺伝的な劣化の原因となる白殖率の推定が行われた(田島， 1979; 茶屋場， 1977; 清

藤， 1978; 生方ら， 1994) が，採種園産種子の遺伝的変異幅についての調査はほとんどない。豊凶と種子の遺

伝的変異幅との関係を明らかにする基礎資料を得るため，堅果の遺伝的な多様性を評価し，その年次変動の調

査を行った。

n. 材料と方法

精英樹や形質優良木のクローン保存，および採種園の管理技術の開発を目的としたミズナラ実験交配園が林

木育種センター北海道育種場内(北海道江別市)に 1992 年に設定されている。この交配園には，北海道内各地

から選抜され，つぎ木で増殖したミズナラ 62 クローンが各 12~14 個体(ラメート)ずつ単木混交植栽されてい

る。各クローンは，幹の通直性，真円性等の形態的特性および成長性で選抜されており，堅果の生産性に関し

てはランダムに選択された材料とみなすことができる。 1998 年の 10 月時点での平均樹高は， 1.3 9m ，標準偏差は

0.3 9m で、ある。

この交配園で以下のし 2 の調査と解析を行った。

1.雌花の結実過程の解析

1993 年に雌花の開花時期から 9 月下旬まで，ほほ 1 ヵ月おきに着生している全ての雌花・堅果数を個体別に

数え，クローン別に集計した。調査日は， 6 月 4 日(開花期)， 7 月 13 日， 8 月 16 日， 9 月 22 日(堅果採取)の

4 回である。なお，着生していても全体が褐変した雌花や堅呆は，枯死とみなし除外した。雌花・堅果数の調

査データを用いて以下の解析を行った。

① 各調査日におけるクローン別の雌花・堅果数を 50 個単位の 9 階級に分けて頻度分布を求め， 2 調査時期

ずつ 2 x 9 分割表によるMann-Whitneyの u-検定により分布のパターンを比較した。

② 各調査時期間の相関係数，各調査時期の雌花・堅呆数の堅呆生産数に対する回帰式および決定係数を求

めた。なお決定係数は，寄与率とも呼ばれ，従属変数の総平方和のうち，回帰式で説明される部分の割合

であり，相関係数の二乗に等しい(藤井， 1988) 。

③ クローンごとに着生した雌花数とその結果率(堅果生産数/6 月 4 日の雌花数)および 7 月 13 日までの

残存率( 7 月 13日の着生数/6 月 4 日の雌花数)と結果率との相関係数を求めた。

2. 堅果生産量の年次問変動の解析

① 1993年から 1998年までの 6 年間，毎年 9 月下旬に交配圏内で成熟した堅果を個体別に全て採取し，個数

を数えた。 6 年間の堅果生産数を個体ごとに集計し，堅果数の少ない個体から順位をつけ，堅果生産数の

クローン間差をKruskal-Wallisの検定法により検定した。この検定法は，観察値が順位変数のとき，完全無
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作為配置でいくつかの試料を同時に比較するのに最も適している(石居， 1975) とされている。

② 各クローンの堅果生産数の年次変動パターンの同調性を明らかにするため， 6 年間のうち 4 年以上堅果

を生産した34クローンについて，クローンごとに堅果生産数の少ない年次から順に 1~6 の順位をつけ，

全てのクローン間の組合せについてSpεarmanの順位相関係数を求めたO ミズナラにおいては，日高，大雪

および北見山系を境に北海道の東西両地域間で各種形質に差があること(第 4 章)から，有意な }II貢位相関

係数が認められたクローン聞の組合せを地域内と地域間に分け， X2検定により適合性の検定を行った。

③ 北海道北部地域での13年間の堅果量と開花時期の降水量との聞に負の相関があることが報告されている

(倉本， 1996) ことから，交配園の全クローンおよび 6 年間のうち 4 年以上堅果を生産した34クローンにつ

いて堅果数と開花期( 5 月下旬~6 月上旬)の降水量との相関係数を求めた。気象データは，調査地近郊

の江別市西野幌の降水量データ(札幌管区気象台， 1993~ 1998) を使用した。

④ 堅果生産の多様性を年次ごとにMacArthurの多様度指数(H' )で比較した。 H' は情報理論のシャノン・

ウィーナ一関数であり，起こりうる確率がPI' Pz' P3"'" po で、あるような一組の事象(1， 2, 3,…, n)

があり，一つの事象が発生したとき，それがどの事象であるかの不確定性の程度を表している。この指数

は生態学の分野では，ある調査区や地域の種の多様性を評価するために用いられており，以下の式で求め

られる(伊藤， 1994)0

H'=-cL (Nj/N)[Og2(Nj/N)

ここで， c 1 , Nj i 番目のクローンの堅果数， N: 全堅果数である。

なお，堅果生産に関与した花粉は，採種園全体の共通の花粉プールからランダムに選択されたとし，ク

ローン聞の遺伝的な違いは全て雌性クローンに由来するとみなしてH' を計算した。またクローン聞の血縁

関係は考慮していない。

m. 結果

1.雌花の結実過程

当交配園において1993年には51 クローンで雌花の着生が確認された。 1 クローン当たりの平均着花数は74.2個

(最少 0 ，最多369個)であった。生産された堅果数は， 1 クローン当たり 13.9個(最少 0 ，最多100個)で、あっ

た。調査時期ごとの落下した雌花・堅果の割合と堅果生産率を図1ふ1に示す。着生した雌花のうち約 6 割が開

花後約 1 ヵ月の聞に落下し，生産された堅果数は，雌花数の約 2 割にとどまった。

各調査時期におけるクローン別の雌花・堅呆数の頻度分布を図Iふ2に示す。全ての調査時期において雌花・

堅果数が 1 ~49個のクローンが最も多かった。 6 月 4 日とそれ以降の 3 調査時期の閣の頻度分布に有意差が認

められた (2 x9 分割去による u-検定; p<O.Ol)が， 7 月 13 日以降の 3 調査日間では，有意差は認められなか

った (2 x9 分割表による u-検定 ; p>0.05) 。クローン別の雌花・堅果数における調査時期間の相関係数および

決定係数を表1-3-1 に，堅果生産数と各調査時期の雌花・堅果数との関係を図1-3-3に示す。全ての相関係数は

1%水準で、有意で、あった。各調査時期における雌花・堅果数の堅果生産数に対する回帰式の決定係数は， 6 月

4 日では0.153であるが， 7 月 13 日にはO.槌4に急激に上昇し 8 月 16 日は0.826だ、った。

クローン別の雌花数と堅果の結果率との関係を図1ふ4に示す。雌花が多く着生したクローンは結果率が低い

傾向がみられるが，全体として雌花数と堅果の結果率の聞に有意な相関は認められなかった(相関係数0.239 ;
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この時点で堅果の残存率しかし 7 月 13 日時点の堅果の残存率と結果率との関係を図 1-3-5 に示したが，p>0.05) 。

(相関係数が高いクローンは，最終的な結果率も高い傾向がみられ，両者の聞には有意な相聞が認められた

0.724;p<O.Ol ， 決定係数 0.525) 。
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2. 堅果生産量の年次間変動

交配圏全体の 6 年間の堅果生産数の推移を図 Iふ6に示す。各年次の平均堅果数は 588 個，最高は 1996 年の 983

個，最低は 1995 年の 313 個であり，年次聞におよそ 3 倍の差がみられた。各年次の堅果生産数，平均堅果重，堅

果の平均長径および平均短径を表 1-3-2 に示す。堅果生産数と平均堅果重との聞に有意な相関は認められなかっ

た(相関係数 0.3 34 ;p>0.05) 。各クローンの 6 年間の合計堅果生産数の階級別の分布を図1-3-7に示す。最多は，

541個で，全く堅果を生産しなかったクローンが 9 クローンあった。堅果生産数が 1 ~99個のクローンが42クロ

ーンあり，全体の68%を占めていた。 6 年間の合計堅果生産数についてクローン聞に有意差が認められた

(Kruskal-Wallis の検定法; p<O.O Ol)。毎年堅果生産がみられたのは 11 クローンあり， 4 年以上堅果を生産した

クローンは， 34 クローンで，全体の約半数にのぼった。

順位相関による分析では 4 年以上堅果を生産した 34 クローンを対象とした。交配圏全体の年次変動パター

ンと有意な相関が認められたクローンはなく，クローン聞の全 561 組合せのうち，変動パターンに有意な正の相

闘が認められたのは 13 組合せ，有意な負の相聞が認められたのは 5 組合せであった。有意な正の相聞が認めら

れた組合せの地域別の内訳を表 1-3 剖こ示す。地域(東部地域および西部地域)を同じくするクローン聞がそれ

ぞれ 3 組合せおよび 8 組合せの計 11 組合せ，地域を異にするクローン聞が 2 組合せた、った。対象とした 34 クロ

ーンのうち，東部地域産が 11 クローン，西部地域産が 23 クローンであり，ランダムに相関が生じるとすると地

域内と地域聞の組合せ数の比率は， 308:253 の割合になる。この比率との適合性の検定を行ったところ，観察

値と期待値の聞に有意差が認められ (i 検定; p<0.05) ， 地域を異にするクローンの組合せで年次変動パターン

が同調しているものは，有意に少ない結果が得られた。

交配園全体の 6 年間の合計堅果生産数と各年度の開花期( 5 月下旬から 6 月上旬まで)の降水量との関係を

図1-3-8 に示す。両者間に有意な相関は認められなかった(相関係数 0.288;p>0.05) 。また， 4 年以上堅果を生

産した34クローンにおいても，クローンごとの堅果数と開花期の降水量との聞に有意な相聞が認められたもの

はなかった。

堅果生産のMacArthurの多様度(H' )の推移を図1-3-9に示す。堅果生産量の最も少なかった1995年が3.42 と
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最も低く， 1994年が最も高く 4.69であった。多様度と堅果生産量との相関は認められず(相関係数0.588 ;p>0.05) ,

(相関イ系妻女0.892 ;p<0.05) 。堅果を生産したクローン数との相関が認められた
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堅果生産の年次変動が有意に同調した数の内訳表1ふ3

地域間で同調

した組合せ数
地域内で同調
した組合せ数

4 年間着果し
たクローン数

選抜地域

3
(55)

11東部地域

2
(253)

8
(253)

23西部地域

*2(253)
11
(308)

34言十

注)カッコ書きの数字は司クローンの組合せの総数を示す。
*地域間と地域内の組合せ数との問に有意義が認められたことを
示す(，，[ 2検定 ; p<0 目 05) 。

6

4

2

工

川
世
叫
川
骨
油
相
ハ

b
眼
副口

口

日

口

口

1200

1000

n

u

n

u

n

u

n

u

n

u

n

u

n

u

n

U

8

6

4

2

阻
}
)
採
朕
凶
G
A
C剣
困
U
E
M
M

。

199819971996199519941993
80604020

。

。

次年
開花期( 5 月下旬 ~6 月上旬)の降水量 (mm)
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察N. 考

ミズナラの雌花数と生産される堅果数の聞に関係が同一個体の雌花数と堅果数の数年間にわたる調査から，

1993) 。本節の単年度における同一環境下に植栽されたミズナ(菊沢， 1991; 倉本，ないことが報告されている

クローンごとの雌花数と生産堅呆数の間に有意な相聞が認められたが，決定係数がラのクローンについては，

低いため雌花数から生産堅呆数を予測することは困難である。また，雌花数と結果率との聞に相関が認められ

生産堅果数や結果率に影響を及ぼさないことないことから，雌花数は生産される堅果数の上限を決定するが，

1991;倉(菊沢，ミズナラの堅果は，発達の初期段階に大部分が落下することが知られているが示唆された。

1993) が，本調査においても雌花開花から堅果採取まで、の約 3.5 ヵ月のうち，最初の 1 ヵ月間に全雌花数の本，

約 6 割が落下した。開花した年に堅果が成熟するコナラ属の樹種では，受粉から受精まで 1~2 ヵ月程度かか

(DucoussoetaI., 1993) 。また，開花期に雌花を袋で覆い受粉させない処理を行った場合の初

このことから，開花後の初期段階で(生方ら，未発表)。自然受粉と有意な差が認められなかった

るとされている

期落下率は，
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の 落 下 は ， 受 粉 や 受 精 に 起 因 し て い な い こ と が 示 唆 さ れ た 。 受 粉 や 受 精 の 失 敗 ， 受 精 匹 の 死 亡 な ど が 堅 果 落 下

に 影 響 を 及 ほ す の は ，7 月 中 旬 以 降 と 考 え ら れ る 。

倉 本( 9 9 6 )は ， ミ ズ ナ ラ の 堅 果 数 の 予 察 を 行 う 場 合 に は ， 開 花1 ヵ 月 後 の 結 実 数 を 指 標 と す る の が 妥 当 で 、

あ る と し て い る 。 本 報 告 に お い て も ，7 月 1 3日 に 着 生 し て い た 幼 堅 果 数 の 成 熟 堅 果 数 に 対 す る 回 帰 式 の 決 定 係

数 は0 . 6 8 4と な り ， 採 種 圏 全 体 の 成 熟 堅 果 数 は7 月 中 旬 の 幼 堅 果 数 か ら あ る 程 度 推 定 可 能 な こ と が わ か っ た 。 異

な る 材 料 を 用 い て 同 様 の 調 査 を 行 い ， 回 帰 係 数 や 決 定 係 数 の 変 動 を 明 ら か に で き れ ば ，7 月 中 旬 に 最 終 的 な 成

熟 堅 果 数 を 予 測 す る こ と も 可 能 と な る と 考 え ら れ る 。

生 方 ら( 9 9 4 )は ， 当 交 配 園 に お い て ， 単 年 度 の 雌 花 数 や 堅 果 の 生 産 過 程 に ク ロ ー ン 間 差 が あ る こ と を 報 告

し て い る 。 ク ロ ー ン ご と に 堅 呆 生 産 の 豊 凶 パ タ ー ン が 異 な る 場 合 ， 単 年 度 の 結 果 の み で は ， ク ロ ー ン の 堅 果 生

産 能 力 を 正 当 に 評 価 で き な い 危 険 性 が あ る 。 本 節 で6 年 間 の 積 算 堅 果 生 産 数 に つ い て も 有 意 な ク ロ ー ン 間 差 が

認 め ら れ た こ と か ら ， 同 ー の 環 境 条 件 の も と で も 遺 伝 的 な 要 因 に よ り ， ク ロ ー ン 間 で 堅 果 生 産 能 力 に 差 が あ る

こ と が わ か っ た 。

ミ ズ ナ ラ の 堅 果 生 産 の 周 期 性 や 同 調 性 に つ い て は ， 北 海 道 東 部 の 九 州 大 学 北 海 道 演 習 林 内 の 約1 k m離 れ た2

林 分 間 で の 同 調 性( I m a d aeta1., 1990) ，北海道北部の北海道大学雨龍地方演習林内の 3 林分間での同調性と非

周期性(倉本ら， 1995) が報告されている。水井・橋場 (1993) は，北海道内全域の 2 年間にわたる調査から，

堅果の豊凶に地域性が認められることを報告している。北米のコナラ属では，種に固有の周期性があるとする

報告 (Sork etaI., 1993) と周期性は認められないとする報告 (Koenig eta1., 1994) がある。本節では，調査

期聞が 6 年間と短いことから，周期性の解析は行っておらず今後の課題と考える。同調性については，交配国

全体の生産堅果数の変動と同調していたクローンはなく，クローン聞の同調性は低かった。クローン聞で同調

性が認められた組合せ数は，クローンの選抜地域を北海道を東西に分割した場合，地域を異にする組合せが有

意に少なかった。また，開花期の降水量と交配圏全体およびクローンごとの着果量の聞には相聞が認められな

かった。ミズナラでは，北海道の東西地域間で，葉緑体 DNA タイプの頻度(第 4 章第 3 節) ，葉および堅果の

形質(第 4 章第 5 節) ，開葉時期(第 4 章第 6 節)が異なり，カシワとの雑種性が地域間差を生じさせた一因と

考えられている。本節の着果変動パターンにおいて，東西地域間でクローン聞の同調性が特に低いことが示さ

れたが，環境要因に対する着果性の反応においても地域間で遺伝的分化が存在する可能性が示唆された。ミズ

ナラ堅果の豊凶の地域性には，地域間の環境の違いだけでなく，着果性の遺伝的な違いも影響していると考え

られる。

堅果生産の遺伝的な多様性を高めるためには，採種園におけるクローン数を増やすこと，またクローンの堅

果生産量を均一にすることが必要である。採種園における種子-生産量についてクローン聞のばらつきが大きい

ことがアカエゾマツ(林ら， 1994) やトドマツ(石井・渡並， 1996) で報告されている。スギでは，ジベレリ

ン処理により着花を促進する技術が確立している(田島， 1991)が，多様度の高い堅果を安定的かっ計画的に

生産するためには， ミズナラにおいても着果をコントロールする技術を開発する必要がある。

第 4 節 ミズナラの近交弱勢

1.はじめに

近交弱勢(inbreeding depression) とは，近親交配によってもたらされる繁殖力や代謝能力に関係した形質
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の表現型の減少である (Falconer ， 1989) 。動物や他家受精植物において特に顕著で、あるが，弱勢の程度は種類

や系統によってかなり違う。また，一般に近親交配は適応度を減少させる傾向があることがわかっており，適

応、度と密接な関係のない形質は，ほとんどかあるいは全く変化しない (Falconer ， 1989) といわれている。

近交弱勢が起こるメカニズムを説明する仮説には，超優性説と有害突然変異説(連合超優性説)がある。い

ずれも近親交配によるホモ接合体の増加が近交弱勢の原因であるという点では共通している。超優性とは， 1

遺伝子座でみてヘテロ接合がホモ接合より適応度が高い場合のことをいい，超優性説は，このような遺伝子が

多くあるか，あるいは個体の適応度に大きな影響を持つために，近交弱勢が起きるとする説である。これに対

して有害突然変異説は，個々の遺伝子座では，超優性はなく，正常な表現型を示す対立遺伝子と適応度を低下

させる有害な対立遺伝子があり，この有害な対立遺伝子がホモ接合となることにより近交弱勢が起きるとする

説である。最近では，弱度の有害効果を持つ突然変異が起こる率が高いことや超優性を示す遺伝子座は少ない

ことが明らかにされ，有害突然変異の効果が近交弱勢の主要な原因であると理解されるに至っている(失原，

1996) 。

樹木の近交弱勢の研究は，個体が大きいことや成熟まで時聞がかかること等の問題があり，草本に比べて少

ない。我が国における近交弱勢の研究は，スギ(古越ら， 1985; 古越ら， 1974; 中島・勝田， 1987; 田淵・古

越， 1972, Tajima, 1990;Kurinobueta1., 1991; 明石， 1994) ，ヒノキ(田島， 1979) ，アカマツ (Ohba etaI.,

1971)，クロマツ(斉藤ら， 1986) ，ホオノキ(石田ら， 1995; 中村ら， 1996) などが知られているが，針葉樹

を対象とした研究例がほとんどである。

ミズナラは，堅果の散布距離が比較的限られていることから，天然林内では近縁な個体がパッチ状に生育し

ていることが推察される。天然林内での繁殖特性に大きく影響する要因である近交弱勢を解明するために，本

節では血縁関係が既知の個体聞の人工交配家系を用いて推定した。

ll. 材料と方法

ミズナラの近交弱勢の大きさを推定するため，近交係数 0.25 と 0 の系統の創出を目的とした人工交配を行った。

交配材料のうち，雌性親は，林木育種センター北海道育種場(北海道江別市)のコナラ属交雑遺伝試験園に植

栽されている 11 個体である。これらの個体は人工交配(河野ら， 199 1)により作出され，両親は明らかである。

花粉親は，これら 11 個体の雌性親である北海道育種場内天然木 2 個体およびこれらと血縁関係のないと考えら

れる 1 個体の計 3 個体である。

近交係数は，以下の式 (Crow ， 1986) により算出した。

F]= 工[ (/2)n 0+FA)1

ここで， F]: 個体 I の近交係数， n 個体 I の片親からさかのぼって共通の祖先の個体A を通り，もう一方

の親にいたるまでの経路に含まれている個体の数， FA: 個体Aの近交係数。

上式より，交配に用いたすべての個体の近交係数を 0 と仮定すると，雌性親とその子供との交配によって生

じた交配家系の近交係数は， 0.25となる。また，血縁関係のない個体を用いた交配による交配家系の近交係数は

0である。

1996年 5 月中旬に雌性親に交配袋を掛け， 6 月上旬に人工交配を 2 回ずつ行った。交配は花粉銃を用いて行

い，人工交配の確実性を検証するために無交配の袋を全個体に設けた。 6 月下旬に交配袋を除去し 9 月下旬
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に成熟堅呆を採取した。採取直後，堅呆の重量，長さ，幅を測定し，翌春まで一 1°Cの冷蔵庫で保存した。翌 4

月，温室内に堅果を播種した。 4 月から 9 月にかけて発芽と形態異常個体を記録し成長が完全に停止した11

月に当年生苗の苗高を測定した。

ill. 結果

近交係数別の堅果の結果率を図1-4-1に示す。結果率は，交配袋除袋時の雌花数に対する成熟堅果の割合とし

た。採取できた堅果数が少なく，交配母樹問，交配袋聞の変動が大きかったため，統計的な有意差は認められ

なかったが，結果率は，近交係数0.25で25% ， 0 で37%となった。後者に比べ前者は，結果率で約32%の減少が

観察された。無交配では，成熟堅果が得られず，自然花粉の汚染の証拠はなかった。近交係数別の平均堅果重

を図1-4-2に示す。得られた堅果の近交係数別平均重量は，近交係数 O が2.74g，近交係数0.25が2.23gで，前者は

後者に比べ，約20%軽い結果が得られた。両者の平均値聞には ， t-検定において 5%水準で、有意差が検出され

た。

交配堅果の発芽率および形態異常苗の割合を図1-4-3に示す。本研究では，苗を観察し，全体的に著しく接小

のもの，葉の色素が極端に薄いもの，葉の形が変形しているものを形態異常苗とした。近交係数 O の堅果の発

芽率は，一般に知られているミズナラの発芽率(斉藤， 1981; 生方ら， 1998) と同等の約70%であった。しか

し近交係数0.25では，発芽率は40%程度にとどまり，そのうち半数以上が形態異常苗であった。

当年生苗の苗高を図1-4-4に示す。近交係数 0 の個体の平均苗高は， 13.5cmで、自然受粉個体の平均13.3cmと同

等で、あったが，近交係数0.25の個体では， 7.4cmであった。 ト検定の結果，両交配家系聞に 5%水準で、有意差が

検出された。

以上の結果，近交係数0.25では，近交係数 0 に比べ，苗木生産率(雌花数に対する当年生面木数の比率)で

59.3%，百高で45%減少した。

50

100

次

25
係十
~
堤

。

無交配 近交係数 O 近交係数 0.25

図 1-4-1 近交係数別成熟堅果の結果率

棒グラフ kの数字は，近うど係数 O の結果率に対する割合を示す。

4

口:近交係数 0
・:近交係数0.25

(

ol

100

円
ζ

酬

耐

町

凶
S

M

r

。

図 1-4-2 近交係数別平均堅果重
棒グラフ上の数字は近交係数 O の平均堅果重に対する割合を

示し，エラーパーは，標準偏差を示す。

近交係数 O と近交係数 0.2 5の聞に有意差が認められた

(t 検定; p<0.05)。
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発芽不を正治的およぴ形態異常的に分けて表 IF したー

w. 考察

人工交配により近交弱勢の有無を調査したところ，苗木生産率(雌花数に対する当年生苗木数の比率)およ

び当年生苗高において近交係数 0.25 では，近交係数 0 に対してそれぞれ， 59.3% , 45%の減少がみられた。近親

交配による諸形質の平均値の変化は，その形質に関係する遺伝子座が加法的に寄与する場合，近交係数に正比

例する (Falconer, 1989) 。樹木の苗高と近交係数との聞に線形の関係が， Piceaabies(AnderssonetaI., 1974) ,

Pinustaeda(SniezkoandZobel, 1988) ，スギ (Kurinobu etaI., 1991) 等で報告されている。ミズナラにおい

ても線形関係が成り立っと仮定した場合，今同得られた近交弱勢の程度を近交係数 0.11こ対する形質の減少率

(KurinobuetaI., 199 1) で去すと，苗木生産率が約 24%，当年生苗高が 18% となる。他樹種におけるこの値を

既存の文献から算出すると，スギの 1 年生の市高が 6 % (Tajima, 1990) , 2 年生の苗高が 7 % (Kurinobuet

aI., 1991)，ホオノキの当年生の南高カ '4.1%と 2.0% (rt'1村ら， 1996) であった。以上から， ミズナラは比較的強

い近交弱勢を持つことが示唆された。

第 2 章 ミズナラ天然林の遺伝的構造

第 1 節 目的および研究史

天然林内の遺伝的構造を決定する要同としては，親となる個体の密度や配置，花粉や種子の有効散布距離，

種としての更新特性等が考えられる。天然林の遺伝的構造が明らかになれば，遺伝子の分散範囲を間接的に推

定できるだけでなく，天然林施業で保残個体を選定する|捺の重要な情報となる。また，様々な形質の分布様式

と遺伝構造を対照させることで，去現形質の遺伝性を推定することができると考えられる。

北海道の天然林では，森林の構造を樹群という概念でとらえ，様々な解析がなされている(北海道営林局，

1980;北海道営林局， 1981; 北海道営林局， 1983; 北海道営林局， 1984; 北方林業会， 1983) 。これらは，天然

林内における様々な樹種の分布様式，樹種聞の親和性，樹幹解析による更新周期の解析，稚幼樹の更新様式の

解析等，様々な角度から天然林の構造の解析がなされている。しかし，当時は，生化学的な遺伝マーカの開発

はまだ進んでおらず，パーオキシダーゼアイソザイムによる， トドマツやシナノキの家系分析が行われたにす
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天然林の遺伝的特性や遺伝的構造の解析には，アイソザイムマーカが主に使われている。我が固においては，

ブナ(北村ら. 1992;TakahashietaI.. 1994). アカシデ (Kitamura etal.1992). ヒノキ(清藤. 1990) カラマ

ツ(河野・高橋. 1994) 等で解析が行われている。

天然林集団の空間的構造(水平的な構造)の解析には，アイソザイム遺伝子や RAPD マーカの分布様式を

Moran'sI(SokalandOden. 1978) や Pij (LoiselleetaI.. 1995) という統計量で記述する報告が多く出されて

いる。アイソザイム遺伝子を Moran' sI により解析した報告は. Acersaccharum(PerryandKnowles.1991;

YoungandMerriam.1994).Psychotrianervosa(DeweyandHeywood.1988).Larixiaricina(Knowleset

aI..1992).Fagussyivatica(MerzeauetaI..1994).Quercusmacro c.θrpa (GeburekandTripp-Knowles.1994).

Quercuspetraea と Quercus robur(Bacilierietai..1994).blackspruce(BoyleetaI.. 1990) 等があり. RAPD

マーカを用いたものには，日 cea abies(BucciandMenozzi. 1995) 等がある。また，アイソザイム遺伝子と Pij

を用いた報告は . Psychotriaofticinaiis(LoiselleetaI..1995).Quercus chrysoiepis(MontalvoetaI..1997)

等がある。これらの報告で集中分布する遺伝子の存在が示されている。

個体の集団内における分布様式は. I0 指数 (Morishita. 1959). mへm回帰法(Ll oyd. 1967;Iwao.1968)

等が用いられ. 2 つのカテゴリーに属する個体が共存するか，避けあうかは， ω指数(I wao. 1977) が用いら

れてきている。これらは量的なデータを取り扱うことができないため，遺伝子の分布様式の解析に用いる場合，

それぞれの個体の持つ遺伝子頻度を評価できない。そこで遺伝子の分布様式の解析には，量的なデータを解析

可能な Moran' sI 等の統計量が用いられている。

本章では，第 2 節で千歳市近郊のミズナラ天然林を対象に，アイソザイム遺伝子を用いて，林分内の上木集

団と林内の稚樹集団の遺伝的構造から上木集団の交配実態について議論した。また，第 3 節では，北海道内各

地のミズナラ天然林の遺伝的構造について，アイソザイム遺伝子のMoran' sI による解析から，林分の持つ

様々な特般と遺伝的構造の関係について議論した。

第 2 節天然林内の林冠木集団と稚樹集団の遺伝的構造

しはじめに

天然林の遺伝的管理を行う上で，天然林を構成する集団の遺伝的構造や集団内の交配実態を把握することは，

重要である(酒井. 1985) 。近年，樹木集団における各種特性の空間分布様式の解析，アイソザイムやDNA と

いった遺伝マーカを用いた集団内の遺伝的構造や交配実態を解明するための研究が行われている。ミズナラを

含むコナラ属樹種についても，空間的自己相関分析等による集団内構造の研究やDNAのマイクロサテライトマ

ーカを用いた交配実態の研究 (Dow andAshley. 1996) が行われている。

本節では，アイソザイム遺伝子を用いて， ミズナラ天然林の林冠を構成する土木集団の遺伝的構造を解析し

た。また，頻度の低い対立遺伝子をマーカとして用いて，上木集団および林内の稚樹集団におけるマーカ遺伝

子の位置の比較を行った。

II. 調査地と方法

北海道千歳市郊外のミズナラ天然林(北海道森林管理局石狩森林管理署恵庭事務所 291 林班)に東西 200m x



内晴樹柿戸部 v'"占ず甲 山正 ν 合引回 れや町内:酌伸剤師醐ヲ梅惜貸手趣向蜘弾劾桝嚇酬榊争制桝喝句礎知問問吋何~ 吋 T

-50 林木育種センター研究報告 第 19 号

南北 150m の調査区を設定した(第 1 章図 1-2-1 参照) 0 調査区を設けた林分は，樽前山麓のなだらかな斜面に位

置し，約 250 年前の樽前山の噴火後に成立したといわれており，ミズナラの他にアカエゾマツ，エゾマツ，イタ

ヤカエデ，アズキナシ等が混生している。周辺の多くは，アカエゾマツ，カラマツ，ストローブマツ等の人工

林となっているが， ミズナラやアカエゾマツを主とした天然林も残されている。

調査区内およびその周囲の胸高直径lO em 以上のミズナラ 328 個体(以下，上木集団と示す)について，樹高，

胸高直径，位置を測定し， 1993 年から 1995 年にかけての冬季にアイソザイム実験用の冬芽を採取した。また，

調査区全域からランダムに選定した樹高 2m 以下の稚樹 371 個体の冬芽も併せて採取した。稚樹の位置は，実験

用試料採取時に位置のわかっている周囲の上木個体位置から推定した。これらの冬芽は，実験に供するまで

50°C の冷凍庫で保存した。電気泳動は平板ポリアクリルアミド、ゲ、ル垂直電気泳動法で、行った。試料の調整法，

電気泳動法および染色法は，白石(1 987-1988) および津村ら (1990) の方法によった。解析に用いた酵素種は，

アラニンアミノベプチダーゼ (AAP ，酵素番号 3. 4.11.1.) ，ロイシンアミノベプチダーゼ (LAP ，酵素番号

3.4.11.1.)，メナジオンレダクターゼ (MNR ，酵素番号1. 6.99.2.) およびホスホグルコースイソメラーゼ (PG !，

酵素番号 5.3. 1. 9.) の 4 種である。これらの泳動像から遺伝子座を推定し，遺伝子型を決定した。この遺伝子型か

ら土木および稚樹のそれぞれの集団ごとに遺伝子型頻度および遺伝子頻度を算出した。

稚樹集団の近交係数を以下の式により求めた (Crow ， 1986)0

F=eRa-H)/Ha
このとき ， F 近交係数， H a : ランダム交配のときに期待されるヘテロ接合体の頻度， H 観察されたヘテロ

接合体の頻度。

出現頻度の低い 4 遺伝子 (Lap-l遺伝子座のaおよび五宣伝子， Pgi-l遺伝子座の dおよび、 ε遺伝子)について，土

木および稚樹の各遺伝子を保有する個体の位置を図上にプロットした。

上木集団の遺伝的構造を解明するために，アイソザイム遺伝子について Moran' sI (SakalandOden , 1978)

による空間的自己相関分析を行った。

Moran'sI は，以下の式で求められる。

I=NLL (WijZiZ) (エエ Wij LZ i 2 )

このとき， Nは個体数である。 Wij は荷重を表し， 1番目の個体と j番目の個体の距離が当該の距離階に入る場合

は 1 ，入らない場合は O となる。また， Zi: (個体 i の遺伝子頻度)一(集団全体の遺伝子頻度)， Zj: (個体

j の遺伝子頻度) - (集団全体の遺伝子頻度)である。各個体は，ある対立遺伝子を 0 ， 1 または 2 個持つ場

合があり，個体の遺伝子頻度は，それぞれ 0 ， 0.5および1.0として計算に用いた。 Moran' sI は， -1-1 の範

囲をとり，遺伝子がランダムに分布しているときの期待値 (E (I))は， E (I) = -1/ (N-1)となる。

Moran'sI の標準正規偏差が 1.96- 1.96の範囲を超えた場合，ランダム分布と有意差があると判定した (5 %

水準)。標準正規偏差は，以下の式で算出した。

(標準正規偏差) = (Moran'sI-E (I))/(標準偏差)

Moran'sI が期待値より有意に大きい場合，その距離階で個体の持つ遺伝子の類似性が高いことを示し，有意

に小さい場合，非類似性が高いことを意味している。

なお，解析は林木育種センター東北育種場の高橋により開発されたPSAwin ver.2.0 を使用して行った。
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ill. 結果

調査したミズナラ(上木集団)の平均樹高は18.l m (標準偏差 ±3.8m) ，平均胸高直径は35.8em (標準偏差±

9.4em) であった。胸高直径!Oemから20emまでのサイズの小さいミズナラは，全て林縁部に分布していた。椎

樹は樹高2m以下で，当調査区には，樹高2m以上かっ胸高直径!Oem以下の個体は存在しなかった。北海道にお

いて， ミズナラはしばしば一斉林をつくるが，個体サイズの分布は非連続的(佐野， 1985) で，林冠木と稚幼

樹のみで構成されている林分や林床にササが優占し林冠木のみの林分が一般的である。当調査区は，ササの密

度が低く，相当数のミズナラ稚樹が存在し，他にアカエゾマツ，アズキナシ，ヤマウルシ等の稚樹がみられた。

稚樹集団におけるアイソザイム遺伝子座ごとの近交係数，ホモ接合体頻度の観察値とハーデイ・ワインベル

グ比からの期待値を図2-2-1に示す。任意交配集団の遺伝子型頻度のハーデイ・ワインベルグ比は，対立遺伝子

頻度の二項展開の各項に相当する (Crow， 1986) 。調査した 4 遺伝子座とも，稚樹集団において近交係数に 0

からの有意差は検出きれなく( X2検定， Nei, 1987) ，近親交配の証拠は認められなかった。

土木と稚樹における低頻度の遺伝子の分布を図2-2-2に示す。低頻度の遺伝子を保有する稚樹の分布は，相同

の遺伝子を保有する上木の周囲に限られることがわかった。

上木集団の遺伝的構造を解析するために，距離階ごとにMoran'sI の値をプロットしたeorrelogramを作成し

た(図2-2-3) 。すべての遺伝子についてeorrelogramを描くと非常に複雑になるので，全遺伝子のMoran'sI の

値を距離階ごとに平均したMean Moran'sI により作成されたeorrelogram (Baeilierieta1., 1994) のみを図示

した。 Moran' sI の値は，遺伝子が集団内に均等に分散していれば，期待値に近づき，ある距離階において同

じ遺伝子を持つ個体が多くなると 1 に近づく。よって，近い距離階で、Moran'sI の値が期待値よりも有意に大

きいということは，遺伝子が集中分布していることを示している。 Geburek andTripp-Knowles (994) は，

Moran'sI により作成されたeorrelogramが，遺伝子がランダムに分布するとき期待される値を示す直線と初め

て交差する地点の距離が，遺伝子の集中斑(パッチ)の直径であるとしている。当調査区において40~50m程

度の大きさの遺伝的なパッチの存在が示された。また，距離階ごとに分布に有意差のみられた遺伝子数を同図

に示したが，短い距離階に有意に多く分布している遺伝子が存在した。 Lap-l遺伝子座のa遺伝子および、P♂二l遺

伝子座のa遺伝子の分布を図2-2-4および図2-2-5に示す。どちらも明瞭なパッチがみられる。

0.029
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市
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。

Aap-1 Lap-1 Mnr-1 Pgi-1
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図2-2-1 稚樹集団における遺伝子座ごとの近交係数，

ホモ接合体の観察値と期待値の比較
棒グラフ上の数字は，各遺伝子座における近交係数を示す。
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凡例の Pgi-l (a/a) は Pgi-l 遺伝子座において ， a遺伝子を 2 つ保有す

る個体 ， (a/ ー)は 1 つ保有する個体 ， Pgi-l(-/-)は，保有しな

い個体を示す。

ν. 考察

本節で対象とした千歳市郊外のミズナラ天然林では，土木集団および林内の稚樹集団の遺伝子頻度と遺伝子

型頻度は，ハーデイ・ワインベルグ比が成り立っており，近親交配の証拠はなかった。一般に他家受精を行っ

ている生物では，たいていの場合，酵素遺伝子座においてハーデイ・ワインベルグ比が成り立っているといわ

れている (Nei , 1987) 。天然の樹木集団においても ， Quercuschrysolepis(Montalvoeta1.. 1997) ，ブナ

(Takahashietai. , 1994) ，アカシデ (Kitamura etai. , 1992). ヒノキ(清藤， 1990) 等で同様の結果が示され

ている。しかし，個体密度の低いブナ(北村ら， 1992) や個体数が少なく他集団と隔離している北限のカラマ

ツ(河野・高橋. 1994) では，高い近交係数が報告されている。

当林分は，胸高直径!Oem以上の林冠を構成する土木集団と樹高 2m以下の稚樹集団に分けられ，その中間サ

イズの個体は存在しない。よって，林分外からの花粉や堅果での遺伝子の移入がなければ，林内の稚樹は土木

集団の子供群であると考えられる。林分内での遺伝子の移動は，花粉による雄性親個体から雌性親個体への移

動と，重力や動物による堅果の移動とに分けられる。アイソザイム遺伝子では，その遺伝子が雌雄どちらの親

由来か明らかにできないが，最も近い同ーの遺伝子を保有する土木を稚樹の片親とすると，林分内での遺伝子

の移動は，比較的小さいと考えられる。

土木集団の遺伝子の分布様式は，近距離階で、Mean Moran'sI の値が高く，遺伝的なパッチ状構造のあるこ

とが示唆された。共通の遺伝子を保有する個体聞の近縁度は，高いと考えられることから，パッチ状構造は，

遺伝的に近縁な個体によるものと推察される。北海道内における他のミズナラ 8 集団においても，パッチの大

きさは異なるもののすべて同様の分布様式を示した(次節参照)。また. sugar maple(PerryandKnowles.

1990;YoungandMerrian.1994).Quercus macrocarpa, (GeburekandTripp-Knowles, 1994) 等において

パッチ構造が検出されている。遺伝子の移動範囲が大きくない場合，ある個体はその周辺の個体と血縁関係の

高いことが予想される (Fenster. 1991;Levin. 1984) 。ミズナラの場合，花粉の大きさは直径 20μm 程度で、マ

ツ科の樹種やブナより小さく(中村， 1980) ，飛散距離は大きいと考えられるが，堅果は大きく，重力散布およ
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びカケスや富歯類などの動物散布に依存している(宮木・菊沢， 1986; 宮木， 1988)。ミズナラで検出されたパ

ッチ構造は，おもに堅果散布距離の制限によって生じたものと考えられる。

土木集団は，遺伝的なパッチ構造を持つことから血縁関係の高い個体同士の交配機会が増し，次世代の集団

の近交係数は高くなると考えられる。しかし，土木集団の子供群であると考えられる稚樹集団の遺伝子頻度と

遺伝子型頻度の聞には，ハーデイ・ワインベルグ比が成り立っており，近交係数は 0 と有意な差が認められな

かった。この原因として， ミズナラは受粉時には近親交配の頻度が高いものの，強い近交弱勢によって近親交

配由来の受精匹や個体が選択的に死亡するため，稚樹段階では任意交配によって成立した集団のような遺伝子

型頻度となることが考えられる。

第 3 節 北海道におけるミズナラ天然林の遺伝的構造

しはじめに

固着性であり，種子が定着発芽後は移動することができない植物集団の遺伝的構造は，繁殖や更新様式に深

く結びついていると考えられる。種子や花粉による遺伝子の移動距離が大きくない場合，集団は近縁な個体に

よる遺伝的なパッチ構造を持ち，移動が大きい場合は，遺伝子はランダムな分布を示すと推察される。前節に

おいて，千歳市近郊ミズナラ天然林の林冠木集団は，直径40~50mの遺伝的なパッチ構造を持っていることが

明らかとなった。

集団の遺伝的構造は，一定のものではなく，森林の発達に伴い変化するものと考えられる。本節では，北海

道内各地のミズナラおよびカシワの天然林について，前節と同様にアロザイム遺伝子と Moran'sIを用いて遺伝

的構造を解析した。また，個体サイズ等と遺伝的構造の関係についての解析も行った。

II. 調査地と方法

調査対象林分の所在地を図2-3-1 に示す。このうち，枝幸および遠軽については， 1 地域から 2 集団(海側お

よび内陸側)を対象とし，他の 9 地域は， 1 集団を対象とした。なお，対象とした全ての集団は，林木遺伝資

源保存林である。林分内の約 2 haの範囲にある林冠木

からランダムに選定した100~200個体について，樹高，

胸高直径，位置を測定し， 1993年~1996年の冬季にア

イソザイム実験用の冬芽を採取した。これらの冬芽は，

実験に供するまで 50°C の冷凍庫で保存した。電気

泳動は平板ポリアクリルアミドゲル垂直電気泳動法で

行った。試料の調整法，電気泳動法および染色法は，

白石(1987-1988) および津村ら (1990) の方法によっ

た。解析に用いた酵素種は，アラニンアミノベプチダ

ーゼ (AAP，酵素番号3.4.11.1.) ，ロイシンアミノベプ

チダーゼ (LAP，酵素番号3.4.11.1.) ，ホスホグルコー

スイソメラーゼ (PGI，酵素番号5.3. 1.9.) ，アスパラギ

ン酸アミノ転移酵素 (GOT，酵素番号2.6.1.1.)の 4 種

-\枝幸

遠軽 0

石狩
。 新得•

e)広尾

図2-3-1 調査対象林分の所在地

.:ミズナラ林分

。:カシワ林分
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である。これらの泳動像から遺伝子座を推定し，遺伝子型を決定した。この分析データを用いて，前節と同様

にMoran'sI の値を算出した。

m. 結果

調査林分別の胸高直径の分布を図2ふ2に示す。平均胸高直径は，石狩(カシワ)が8.4cmと最も小さく，遠軽

(陸) (カシワ)が44.6cmと最も大きかった。全体の平均は， 28.7cmだった。ミズナラ林分のみでは，枝幸(海)

が16.lcmと最も小さく，足寄が43.4cmで、最も大きかった。ミズナラ林分のみの平均は， 30.6cmだ、った。

ミズナラの 9 林分について，アイソザイム分析から推定したパッチサイズと平均胸高直径および平均樹高と

の関係を図2-3-3および図2-3-4に示す。パッチサイズと平均胸高直径との聞に有意な正の相聞が認められた(相

関係数， 0.669;p<0.05) が平均樹高との聞に相関は認められなかった(相関係数， 0.277;p>0.05) 。

w. 考察

北海道のミズナラ林には，小中径木からなる一斉林と大径木からなる林分が存在する(木幡ら， 1980) 。一斉

林は，山火事等による撹乱後に再生した二次林と考えられ，直径分布は，正規分布に近い形となる(青木ら，

1964)0 Nakashizukaand!ida (1995) は， 1945~1949 年の 5 年間での東北日本における IOha 以上の山火事の分

布を示しているが，北海道全域で比較的高頻度に山火事が発生していることがわかる。

大径木からなる林分は，構成する個体の樹齢構成が非連続的であり，樹齢に 100 年(佐野， 1985) や200 年

(石塚， 1983) 程度の周期性が認められている。この原因としては，台風などによる撹舌 L ササの枯死，種子の

豊凶，動物との関係などがあげられている(佐野， 1985) 。実際にササがミズナラの更新を阻害しているという
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報告(木幡ら， 1980) がある。

ミズナラは，大規模な撹乱により一斉に上記の 2 タイプの林分が同じ時系列上にあるという証拠はないが，

その後周期的に発生する中小規模の撹乱により部分的に更新すると考えられる。今回対象とした林分更新し，

でも，平均胸高直径の大きい林分は，胸高直径の分布の幅が広く，特に留萌の林分では，非連続的に大きなサ

一山型の正規分布に近い分布のこれに対して，平均胸高直径の小さい林分では，イズの個体が分布していた。

形をしている。

ミズナラ林の平均胸高直径と遺伝子の分布にみられるパッチサイズ聞に正の相聞が認められた。大規今回，

模な撹乱により一斉に更新したミズナラは，種子の散布距離の制限などにより比較的小さな遺伝的パッチ構造

その後の撹乱に伴い，部分的に更新することによりそのパッチの面積を広げていくと考えられる。をもつが，

ミズナラとカシワの種間交雑第 3 章

目的および研究史第 1 節

ヨーロッパおよび北アメリカ大陸に3∞種以上が分布するとされているアジア，ミズナラを含むコナラ属は，

(Camus, 1934-1954) 。それぞれの種の分布は重なり合い，近縁な種間で広範な遺伝子流動が起こっていること

ナラ類はmultispecies もしくは遺伝子を交換可能な種の集合体であることが示されているが報告されており，

ミズナラの母種であるモンコナラおよびカシワが天然に分布し，ミズナラ，(VanValen , 1976) 。北海道には，

もある。北海道のミズナゴリナラも天然分布するという文献(上原， 1959; 大井， 1965; 宮部・工藤， 1925)

1988;門松，(宮崎ら，ラは，外部形態や材質において地域間差や個体間差が大きいことが指摘されている

1983;宮島， 1986; 深沢， 1989) 。宮崎(1 988) は，外部形態の調査から，北海道全域でコナラ属内の複数樹種

聞の雑種が形成されていることを指摘し，大場(1 989) は，北海道南部の海岸においてミズナラとカシワの形

(1 99 1)は，

コナラ×カシ

質を様々な程度で、併せ持つ個体が存在することから，浸透交雑の可能性を指摘している。河野ら

コナラ×ミズナラ，ミズナラ×コナラ，ミズナラ×カシワ，コナラ属 3 種聞の人工交配を行い，
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ワの組合せで雑種を創出し，種間交雑が可能なことを示した。この中で特にミズナラ×カシワは，堅果の結果

率が高く， ミズナラの種内交配の結果率に匹敵する組合せもあった。

Gottlieb (1972) は，雑種形成を証明するための基準として，形態的な中間性の他に以下の点を掲げている。

1)生化学的な特徴，フラボノイドやタンパク質といった片方の種にはあるが両方の種にない物質

2)集団聞の形態的変異の程度(母種の変異の分離に起因する)

3)推定雑種は両親種の生育する立地条件の中間的な立地に見いだ、されることおよび推定雑種は，生理的に両

親種の中間を示す証拠

4) 推定される両親種が同時に生育する場所で推定雑種が見いだされること

5)推定される両親種より最近の地層での推定雑種の化石の発見

6)遺伝子型が分離する可能性もつ両親種聞のF1の少なくとも部分的な稔性の存在

7)推定された雑種に似ている個体の実験的な生産

Rushton (1 993) は，これにいくつかの雑種で示されている稔性の減少と DNA 多型を付け加えている O

本章では， ミズナラとカシワとの自然交雑の可能性を検討するため，第 2 節で河野ら(1 99 1)の創出した組

合せと逆の組合せであるカシワを雌性親， ミズナラを雄性親とした人工交配を行い，交雑和合性を検討した。

次に第 3 節および第 4 節で，河野ら(1 99 1)の創出したミズナラ×カシワ種間雑種個体の葉や堅呆の諸形態お

よび花粉の表面形態を両親種と比較した。第 5 節では， ミズナラとカシワの浸透交雑の可能性を検討するため，

創出された種間雑種の稔性や花粉の生産性，両親種との交雑和合性の検討を行った。そして最後の第 6 節で，

上記の Gottlieb (1972) の基準の7)に対応して，人工種間雑種と自然雑種と考えられる個体の形態を比較した。

第 2 節 ミズナラとカシワの交雑和合性

しはじめに

ミズナラやカシワ (Quercus dentataThunb.) を含むコナラ属コナラ節では，形態的な特徴に基づく種間雑

種が多くの組合せで知られており，遺伝子を交換できる種の集合体であることが示唆されている (Van Valen ,

1976) 。北海道においても，コナラ節の各樹種の中間的な形態を持つ個体の存在が指摘され，道内各地に分布し

ているとされている(宮崎， 1988) 。ミズナラは，家具材として商品価値が高く，高価で取り引きされているが，

経験的に材質と雑種との関係が指摘されている(高橋， 1984，竹越， 1988) 。

人工交雑によるコナラ属の種間雑種の創出は，様々な組合せで報告されている (Piatnitsky ， 1960;Cottam

etai, 1982; 河野ら， 1991;Steinho 旺， 1993, ，橋詰， 1994; Steinhoff, 1998) が，人工交配の確実性を疑問

視する報告もある (Cottam etai, 1982) 。

ミズナラとカシワの種間雑種の形成・維持機構を解明するために，カシワを雌性親に， ミズナラを花粉親に

した人工交配を行い，すでに種間雑種が得られている組合せ(河野ら， 1991) と雌雄を逆にした組合せでの交

雑和合性の確認を行った。

我が固における樹木の自然雑種は，コナラ属各樹種聞を始め，アカマツとクロマツ(平吉・林， 1961; 佐藤，

1961) ，ハイマツとキタゴヨウ(林田ら， 1996) ，アカエゾマツとエゾマツ(漬谷ら， 1989) 等で知られている。

このうち，アカマツとクロマツの雑種のアカクロマツ(渡辺ら， 1996) およびハイマツとキタゴヨウの雑種の

ハッコウダゴヨウ(林田ら， 1996) についてDNA分子マーカによる雑種性の検証がなされている。また，ア
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カエゾマツとエゾマツとの自然雑種については，アロザイムによる同定がなされている(勝木ら， 1993) 。

人工雑種は，耐鼠性の高いグイマツとカラマツの雑種(倉橋， 1988) ，マツノザイセンチュウの抵抗性に優れ

たクロマツとタイワンアカマツの雑種(和華松) (古越ら， 1984) などが利用されているほか，マツ科マツ属

sylvestres亜属内の大規模な種間交雑 (Furukoshi andSasaki, 1985) ，アカエゾマツとヨーロッパトウヒ(河

野・栄花， 1988) , トドマツとウラジロモミおよびシラベ(河野・栄花， 1985) ，ヒノキとサワラ(大黒・岡村，

1987) 等の種間雑種が創出されている。

II. 材料と方法

本節および 5 節で人工交配に用いた個体を表3-2-1 に示す。 1997年の 5 月から 6 月にかけて，カシワを雌性親

に， ミズナラを花粉親にした人工交配を行った。雌性親には，石狩市の海岸林(石狩森林管理署67林班)から

ランダムに選定したカシワ 2 個体を用いた。花粉親には，北海道育種場内の天然生のミズナラ 3 個体を用いた。

5 月中匂，雌性親個体に交配袋を掛け， 6 月 4 日および 5 日にあらかじめ採取，精選しておいた花粉を花粉銃

を用いて交配袋内に噴射した。 2 週間後に交配袋をはずし， 9 月下旬に成熟堅果を採取した。交配組合せ別の

堅果結果率(成熟堅果数/雌花数)を求めた。なお，交配袋は，市販されている王子製紙株式会社の晒クラフ

トパルプで、作られた一重袋 (20cmx40cm) を用い，枝と袋の口の聞に綿を詰めビ、ニール被覆の針金で縛り，密

封した。

表3-2-1 人工交配に用いた材料

樹種 個体番号 樹高 (m) 胸高直径 (em) 所在地

ミス、ナラ P2 12.0 32.0 北海道江見 IJ市文京台

P3 14.0 25.0 。

M5 7.0 32.0 。

ミスナラ×カシワ F181 5.2 9.0 。

(種間雑種) F183 4.8 6.5 。

F229 5.5 9.0 。

カシワ D6 4.5 14.0 北海道石狩市

D11 2.3 5.0 。

ill. 結果および考察

カシワ×ミズナラの種間雑種創出における交配組合せ別の堅果結果率を図 3-2-1 に示す。結果率の最高は

D11xP3の 12.2%で， 0%の組合せが 2 つあった。 6 組合せのうち 4 組合せで成熟堅果を得ることができた。

河野ら(1991)は， ミズナラを雌性親，カシワを花粉親とした人工交配により種間雑種が得られることを報

告している。このときミズナラの雌性親を 3 個体，カシワの花粉親を 2 個体用いているが， 6 組合せのうち 2

組合せで堅果が得られている。今回雌性親と花粉親を逆にした人工交配でも堅果が得られた。このことから，

両種間では正逆いずれの交配でも交雑和合性のあることが明らかになった。ミズナラ×カシワの人工交配でも
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交配に用いる個体によって大きく異なることが示唆堅果の結果率は，指摘されているように(河野ら， 1991),

された。集団聞や産地聞の交雑和合性の違いも今後明らかにする必要がある。

50
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花粉親個体番号
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図3-2-1 カシワ×ミズナラ人工交配の結果率(1 997 年)
結果率は，雌花数に対する成熟堅果数の割合を示す。

06. 011 はカシワ. P2.P3. M5 はミズナラを示す(表 3・2-1 参照)。

ミズナラ×カシワ種間雑種の形態的特性

はじめに

第 3 節

I.

Phipps (1 984) は，雑種形成を証明するにはいくつかの方法があるが，最初の雑種の認知は，形態的な中間

性によるものであり，推定雑種は，両親種の中間の特徴をもつか，あるいは両方の特徴を併せ持つとしている。

Gottlieb (1 972) は，形態的な中間性を欠く場合，雑種性は推定できないと指摘している。実際に種間雑種の推

などほ(佐々木， 1982)アカエゾマツとエゾマツ(平吉・林， 1965; 佐藤， 1961),アカマツとクロマツ定は，

人工交雑により得られた雑種の形しかし，とんどの場合，葉や種子などの形態の中間性から指摘されている。

1987;竹内ら，(大黒・岡村，ヒノキ×サワラについて，球果が雌性親のヒノキに近いこと態については，

クロマツ×タイワンアカ(大黒・岡村， 1987) ,1997)，稚樹段階では識別可能だが成長につれ難しくなること

(大谷ら， 1991) が報告されている。まマツについて，形質により雌性親または花粉親に似るものがあること

Acaciamangium と A. auriculiformis の自然雑種について，若齢木の葉形は A. mangium に，田島(1 991) は，た，

必ずしも両親種の中このように種間雑種の形質は，成木の葉形は A. auriculiformis に似ることを報告している。

聞を示すとは限らない。

1988;橋詰ら， 1994; 岡田(宮崎，我が国のコナラ属も主に葉の形態から種間雑種の存在が指摘されてきた

ミズカシワ，ミズナラ，人工的に創出された種間雑種の形態についての報告はない。本節では，ら 1993) が，

当年枝および冬芽の形態、の比較を行ナラ×カシワ交雑個体およびミズナラ種内交配個体について，葉，殻斗，

交雑種の各形質と両親種の形質の関連性を明らかにすることを目的に行った。ない，

II. 材料と方法

1995 年10 月に林木育種センター北海道育種場内のコナラ属交雑遺伝試験地に植栽されている 8 年生のミズナ

ミズナラ種内交配家系 9 家系 42 個体を対象に調査をラ×カシワ交雑家系 2 家系 33 個体(以下交雑家系と示す) ,
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行った。また対照として，交雑家系の母樹を含むミズナラ 5 個体(江別市の北海道育種場内) ，交雑家系の花粉

親と同一林分のカシワ 5 個体(石狩市)についても併せて調査した。調査項目は以下のとおりである。

葉:各個体から無作為に選んだ 10枚について，図 3ふ1に示した，葉身長(L) ，葉身幅 (W) ，葉柄長 (L') ,

最大幅までの長さ (M) ，側脈角度 (K) ，側脈数 (N) を測定した。側脈数は，裏面右半分の側脈の数とした。

最大幅を示す位置での鋸歯の形状を島田ら (993) に従い数値化した。また，任意の 3 枚について葉裏面中央

付近の星状毛数を実体顕微鏡により数えた。また，乾燥器で強制乾燥 (60'C で 5 日間)し，絶乾重量 (G) を

測定した。葉の形質はすべて平均値を個体の代表値とした。葉の調査形質およびそれらから導き出される形質

について主成分分析を行った。主成分分析に用いた形質は，葉身長(L)，葉柄長 (L') ，葉身幅 (W) ，側脈角

度 (K) ，側脈数 (N) ，形状比 (W/L)，葉柄比 (L' (L+L')) ，葉の大きさ (LXW) ，側脈密度 (N/L)，

葉身長比 (M/L)，葉面積比 (S/G) および鋸歯型の12形質である。なお，今回調査に使用した葉を無作為に

30枚抽出し，プラニメータで測定した面積と葉身長と葉身幅の積との相聞を求めたところ，相関係数0.939 と非

常に高かった。そこで，葉の大きさを表す指標として，葉身長と葉身幅の積を使用した。

当年枝:個体最上部に位置する頂芽由来の当年枝について頂芽直下部の直径を測定した(以下主軸径とする)。

また，無作為に選んだ当年枝( 2 次伸長枝は除く) 2 本について頂芽直下部の星状毛の状態を表3-3-1の 5 段階

で評価した。

冬芽:個体ごとに任意に選んだ頂芽 2 個について芽鱗表面の絹毛の状態を表3-3-1に従い評価した。

殻斗:個体ごとに任意に選んだ最高 5 個の殻斗について，最上部の総直片が殻斗から露出している長さ(図

3-3-1)をデジタルノギスで測定した。

b) 当年枝の測定部位

側脈角度 K

平葉柄長 L'

冬芽絹毛観察部位

星状毛観察部位

主軸径

a) 葉の測定部位 c) 殻斗の測定部位

図3ふI 葉，当年枝および殻斗の測定部位



北海道におけるミズナラの遺伝資源保存および天然林施業に関する生態遺伝学的研究
'
E
46

表3-3-1 葉および芽鱗の着生状況指数

指数 状態

1 無:なし

2 微:局所的に散在

3 散:全体的に散在

4 多:全面が毛でおおわれる

5 密:毛が密生し表面が見えない

m. 結果

図3ふ2に形状比と葉の大きさとの関係を示す。交雑家系は，葉が大きくかっ形状比が小さく， ミズナラ種内

交配家系は，葉が小さくかっ形状比が大きい傾向がみられ，両者の分布は分離した。

図3ふ3~こ乾重19当たりの葉の大きさと葉の側脈密度との関係を示す。側脈の密度は，葉身 1cm当たりの側脈

数 (N/ L)で表し，乾重19当たりの葉の大きさは葉身長と葉身幅の積を絶乾重量で、割ったもの (L XW/G)

で表した。この関係においても交雑家系とミズナラ種内交配家系の聞に明瞭な差がみられ，前者は単位長さ当

たりの側脈数が少なく(側脈間隔が広い)，単位重量当たりの大きさが小さい傾向がみられた。後者は逆の傾向

を示した。また，交雑家系は，対照としたミズナラとカシワの中間に分布していた。

図3ふ4に葉の平均星状毛数を示す。カシワ 5 個体，ミズナラ 4 個体，交雑家系 2 家系 15個体およびミズナラ

種内交配家系 6 家系 11個体を対象とした。カシワの星状毛数は，平均 840本/cm 2 で裏面をおおい尽くすほど密

生していた。ミズナラは所々に散生しているか全くなく， ミズナラ種内交配家系もほとんどみられなかった。

交雑家系は，価体によりばらつきがあったものの平均 120本/cm 2 で， ミズナラとカシワの中間よりミズナラに

近い密度で、あった。

図3ふ5に葉の形質の主成分分析の結果を示す。横軸の第一主成分の寄与率が 38.8% ，縦軸の第二主成分の寄与

率が24.1%で，累積寄与率は， 62.9% となり，全 12形質の 6 割以上の変異を二軸で表現できたこととなる。第一

主成分軸はプラス方向にいくに従い，葉柄長や葉身幅が大きくなり，逆に側脈数，比面積は小さくなる。第二

主成分軸はプラス方向にいくに従い，葉面積，側脈角度が大きくなり，葉柄比や鋸歯型指数が小さくなること

を示している。

図3-3-6 に殻斗最上部の総直片が殻斗上面から露出している長さの平均値を示す。カシワ 3 個体， ミズナラ 2

個体， ミズナラ種内交配家系 2 個体および交雑家系 1 個体を対象とした。総直片の露出長はカシワでは平均

6.7mm と長く， ミズナラとミズナラ種内交配家系では，全く露出していないか 1mm 以下で、あった。交雑家系で

は 1~2mm で、ミズナラとカシワの中間よりややミズナラに近い値となった。また，一般にカシワの殻斗上部

の総直片は線状披針形で反り返り， ミズナラでは広卵形で瓦重ね状に圧着している(大場， 1989) 。交雑家系で

は長卵形で瓦重ね状に緩く着生して先端部のみがやや反り返り，両者の中間型で、あった。

カシワは，若枝がはじめから太いという特徴がある(大場， 1989) ことから同齢の交雑家系とミズナラ交配

家系の当年枝の太さを比較した。また両者の樹高および根本径の比較も同時に行った。図 3ふ7にその結果を示

す。平均根元径は交雑家系が 40mm ， ミズナラ種内交配家系が 38mm で、あった。同様に平均樹高は 172cm ，

170cm ，平均主軸径が 7.2mm ， 4.8mm で、あった。 t -検定の結果，主軸径については，交雑家系とミズナラ種内
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察N. 考

ミズナラ種内交配家系および交雑家系の比較を表カシワ，ミズナラ，今回調査したすべての形質について，

3ふ2に示す。交雑家系はミズナラ種内交配家系に比べ，葉が大きくかっ形状比が小さく側脈数が少ない，当年

といったカシワに近い特徴を持冬芽に星状毛や絹毛が多い，枝が太く，殻斗の総直片が長い，葉裏，当年枝，

ミズナラとカシワの中ミズナラ×カシワ人工交雑個体は，

聞に位置するが，雌性親であるミズナラにより近いことがわかった。

つことが明らかとなった。全ての形質をとおして，
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表3-3-2 ミズナラ， ミズナラ種内交配家系， ミズナラ×カシワ交雑家系およびカシワの諸形質の比較

葉

L W L'I(L+L') L*W UW NIL K L*W/G

葉身長葉身幅葉柄比 大きさ 形状比 側脈の密度側脈角度大きさ准重 星状毛

ミスナラ 大 広 中 大* 古間 大 4放

ミスナラ種内交配家系 小* 狭* 小* 小* 大* 晶* n.S 大* 微*

ミスナラ×カシワ交雑家系 大* 広* 中* 大* 小* 低* n.s. 中* 多*

カシワ 大 広 大 大 低 密

当年枝 冬芽 殻斗

樹高 根元径 主軸径 星状毛 絹毛 総壱片露出長

ミズナラ 盤 微 空豆

ミスナラ種内交配家系 n.s. n.s. 細* 盤 4放 短*

ミズナラ×カシワ交雑家系 n. S n.S 太* ニ~ ニ。'9 中*

カシワ 密 密 長

注) *は ， t 一棟定によりミズナラ種内交配家系とミズナラ×カシワ交雑家系に有意差が認められた (p< 0.05) ことを示し司

n.s は司認められなかったことを示す。

第 4 節 ミズナラ×カシワ種間雑種の花粉表面の形態

しはじめに

光学顕微鏡を用いた花粉形態観察では，属レベルまでは，はっきりと区別できるが，種までは見分けられな

いことが多い(岩波， 1980) 。近年，電子顕微鏡が用いられるようになり，種の識別が可能となった。コナラ属

でも，走査型電子顕微鏡で種間の識別が可能なことが報告されている (Miyoshi ， 1981; 藤木ら， 1996) 。

花粉の表面形態でミズナラとカシワの種間雑種の識別が可能かどうか検討するために， ミズナラ，カシワお

よび人工交雑により創出した種間雑種(ミズナラ×カシワ)の花粉の表面構造を走査電子顕微鏡 (SEM) で観

察し，比較した。また，平行してミズナラおよびカシワの種内個体間差も調査した。

ll. 材料と方法

河野ら (991)により創出されたミズナラ×カシワ種間雑種個体が，林木育種センター北海道育種場内の試

験固に植栽されている。この中に， 6 年生で雌花を 8 年生で雄花を生産し始めた個体がある。このミズナ

ラ×カシワ人工交雑個体 3 個体から採取した花粉を供試した。比較のために， ミズナラ 3 個体，カシワ 3 個体

から採取した花粉も併せて用いた。

1998年の 5 月下旬から 6 月上旬にかけて，花粉飛散直前の雄花穂を採取し，グラシン紙製の袋内で乾燥させ，

花粉を採取した。図3-4-1に，走査電子顕微鏡用試料の作成方法を示した。
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図3-4-1 花粉粒の形態を観察するための試料作成手順
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ill. 結果および考察

ミズナラ，カシワおよびミズナラ×カシワ交雑個体の花粉の全体像を図 3-4 引こ，表面形態を図 3-4 引こ示す。

ミズナラおよびカシワ花粉の表面構造は，従来の報告 (Miyoshi ， 1981; 藤木ら， 1996) とほぼ同様に，それぞ

れ粗粒型頼粒状紋と金平糖型頼粒状紋が観察されたが， ミズナラの中には，イボ型頼粒状紋を示した個体もあ

った。人工交雑個体は，頼粒の突起が鈍角でミズナラとカシワの中間の構造が観察された。

ミズナラ×カシワ人工交雑個体は，表面の突起が両親種であるミズナラとカシワの中間の形態をとることが

確認されたが，突起の大きさや密度は，伽|体間差が大きかった。花粉の形態から種間雑種を判定するためには，

ミズナラおよびカシワの種内変異の幅を確認しておく必要があると考えられた。

花粉分析の結果，北海道は，約 8000 年前ころからコナラ属の花粉が急増し，広葉樹林が分布を拡大したこと

が報告されている(五十嵐， 1986; 山田， 1998) 。しかし，これらの花粉がコナラ属のどの種かは明らかにされ

ておらず，種ごとの現在までの分布の変遷を明らかにするためには，花粉による分類手法を確立する必要があ

る。ミズナラとカシワの分布の変遷過程や種間交雑がどの地域でいつ頃から起こったかを推定できれば，現在

のミズナラの地理的変異が生じた要因の解明に寄与できると考える。

図3-4-2 走査型電子顕微鏡による花粉形態の比較 (2.500~3.000 倍)
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図3-4- 3 走 査 型 電 子 顕 微 鏡 に よ る 花 粉 形 態 の 比 較00.0 0 0倍 )

第 5 節 ミ ズ ナ ラ × カ シ ワ 種 間 雑 種 の 繁 殖 特 性

し は じ め に

人 工 交 雑 に よ っ て 創 出 さ れ た ミ ズ ナ ラ × カ シ ワ の 種 間 雑 種 ( 河 野 ら ，1991 ) の 繁 殖 能 力 お よ び 種 間 雑 種 と 両

親 種 と の 交 雑 和 合 性 を 調 査 し た 。 さ ら に ， 種 間 雑 種 と 両 親 種 と の 自 然 交 雑 の 可 能 性 を 検 討 す る た め ，ミ ズ ナ

ラ × カ シ ワ の 種 間 雑 種 個 体 ，ミ ズ ナ ラ の 種 内 交 配 個 体 お よ び 両 親 種 に つ い て ， 雌 花 の 開 花 時 期 と 花 粉 の 飛 散 時

期 を 調 査 し た 。

n. 材 料 と 方 法

1987年 に 河 野 ら ( 1991 ) に よ っ て ，ミ ズ ナ ラ を 雌 性 親 に ， カ シ ワ お よ び ミ ズ ナ ラ を 花 粉 親 に し た 人 工 交 配 が

行 わ れ ， 種 間 雑 種 お よ び 種 内 交 配 家 系 が 創 出 さ れ た 。 こ れ ら を 植 栽 し た 試 験 園 が1990年 に 江 別 市 の 北 海 道 育 種

場 内 に 設 定 さ れ た 。 こ の 試 験 園 で1997年 と199 8年 の 両 年 に わ た っ て 下 記 に 示 す ① ~ ⑤ の 調 査 を 行 っ た 。 な お ，

こ の 試 験 園 の 種 間 雑 種 は ， 葉 や 殻 斗 等 が 両 親 種 の 中 間 の 形 態 を 示 す こ と ( 生 方 ら ，1996 )， ま た 開 葉 が ミ ズ ナ ラ

の 種 内 交 配 個 体 よ り 遅 れ る こ と ( 生 方 ら ，1994 )が 報 告 さ れ て い る 。 こ の 試 験 地 で は ， 植 栽 家 系 の 環 境 に よ る

系 統 誤 差 を 取 り 除 く た め に ， 家 系 ご と に5 個 体 を 単 位 と し た プ ロ ッ ト が ラ ン ダ ム に 配 置 さ れ て い る 。

① 1997年 お よ び1998年 の9 月 下 旬 に 試 験 地 の 全 個 体 か ら す べ て の 成 熟 堅 果 を 採 取 し 個 体 ご と に 堅 果 数 を 調 査

し た 。 ま た 家 系 ご と の 堅 果 着 生 個 体 率 ( 堅 果 着 生 個 体 数 / 家 系 の 全 個 体 数 ) を 求 め た 。
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② 1997 年に採取した堅果のうち，堅果数の多かった種間雑種 3 個体(平均樹高 4.l m，平均胸高直径 6.l em) お

よび種内交配個体 3 個体(平均樹高3. 1m ，平均胸高直径 3.4em) の全堅果を 1998 年春に苗畑に播種し，発芽率

を調査した。これらの堅果は，播種前に重量を測定し，同年の 10 月に伸長が停止した時点で苗高を測定した。

種間雑種個体と種内交配家系個体について，堅果重と苗高の共分散分析により当年生苗の成長を比較した。

③ 1998 年 5 月に試験地内の全個体について雄花着生の有無を調査した。堅果と同様に家系ごとの雄花着生個

体率(雄花着生個体数/家系の全個体数)を求めた。また，種内交配個体および種間雑種のそれぞれ 8 個体

について花粉の発芽率を調査した。発芽試験は，直径 gem のシャーレに分注した pH6 ム寒天 1% ，しょ糖

20% の寒天培地(橋詰， 1975) を用いた。花粉を散布したシャーレを 25°C の恒温器に入れ 2 日後光学顕微

鏡で花粉 100 個中の発芽数をカウントした。発芽試験は 3 回繰り返し，平均発芽率を求めた。なお，花粉管が

花粉粒の直径よりも長く伸びているものを発芽とした。

④ 1998 年 5 月から 6 月にかけて，試験地内の着花がみられた個体について花粉の飛散時期，雌花の開花時期

を調査した。花粉の飛散時期は，花粉が飛散し始めてから個体内の全ての雄花穂が花粉を放出し終わるまで

とした。雌花の開花期間は，個体内の最も早い雌花の柱頭が確認されてから，最も遅い雌花の柱頭が乾燥し

先端が黒変するまでとした。比較のために，北海道育種場内のミズナラ 4 個体，カシワ 1 個体についても同

様の調査を行った。なお，このミズナラ 4 個体は，種間雑種の雌性親であり種内交配家系個体の両親個体で

ある。

⑤ 1998 年に種間雑種 3 個体を雌性親とし， ミズナラ 1 個体およびカシワ 1 個体を花粉親とする人工交配を行

った(本章第 2 節表 3-2-1 参照)。カシワの花粉は，前年に採取し 1 年間 -80°C の冷凍庫で保存したものを用い

た。 5 月中旬に交配袋を掛け， 5 月 28 日および 30 日に花粉を噴射し， 6 月中旬に交配袋をはずした。 9 月下

旬に成熟堅果を採取し，交配組合せごとの堅果結果率(成熟堅果数/雌花数)を求めた。交配の方法，用い

た器具等は，第 3 章第 2 節 E と同様で、ある。

ill. 結果

1997 年および 1998 年において，各年で、堅果着生数の多かった上位 10個体ずつ計 18個体の堅果数を図 3-5-1 に示

す。 1997 年に多く着果した個体は 1998 年には少ない傾向がみられた。両年を合計して最も多く堅果を着生した

のは種間雑種個体であり，上位 10 個体のうち 1997 年には 4 個体が， 1凹99伺8年には 3 個体が種間雑種個体でで、あつた O

交配家系別の堅果着生個体の割合を図 3-一5

果着生個体率が 1凹99肝7年てで、 iはは土， 23 .3%と 30% で他家系に比べ高く， 1998 年でも 1 家系が 13 .3%と高かった。 1998 年

の雄花着生個体率は，種間雑種の l 家系は 0% だ、ったが，他の 1 家系は 30% と全家系聞のなかで最も高かった。

個体別の堅果発芽率を図 3-5-4 に示す。種間交雑個体の堅果発芽率は，最高 82.9% ，最低 38.5% ，種内交配個体

のそれは，最高 83.9% ，最低 43 .2%であった。種間雑種個体と種内交配家系個体の堅果の発芽率の間には ， t 検

定の結果有意差が検出されなかった。図 3-5 引こ種間雑種および種内交配個体の堅果重と当年生面の苗高の関係

を示す。堅果重の平均値は，種間雑種が1. 99g ，種内交配家系個体が 2.2 6g で、あった。また，苗高の平均値は，前

者が1O .6em ，後者が 8.0em で、あった。ミズナラでは堅果重と当年生苗の苗高間に正の相聞があることが知られて

いる(桜井・斉藤 1984 ;小山， 1995) 。苗高に対する堅果重の影響を除くために，堅果重と苗高について共分散

分析を行った(表 3-5- 1)。堅果重の影響を除いた種間雑種と種内交配家系個体由来の当年生苗の苗高について著
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しかし，両者の回帰直線の傾きには有意差が検出されなか(F1i 直= 31.35;p<O.OOl)。

った (F値= 1.07;p>0.05) 。

しい有意差が検出された

種間雑種個体および種内交配家系個体の花粉発芽率の平均値および標準偏差を図3-5-6に示す。平均値は種間

t-検定の結果両者の平均値聞に有意差は検出されなかった。雑種が75.3%. 種内交配家系個体が73.9%で、あった。

今回調査したミズナラおよび種間雑種の個体内における開花の進み方は，雌花がまず開花し数日遅れて花粉

の飛散が始まった。花粉の飛散期間は約 2~4 日で，雌花の開花期間は，約 2 週間で、あった。多くのコナラ属

の種について繁殖システムが要約されており，花粉の飛散は花序単位で 2~4 日，花柱の受容期は，花序単位

1993) 。系統別の雌花の開花個体数および花粉飛散個体数の(DucoussoetaI,で 6 ~14日であるとされている

ミズナラおよびミズナラ種内交配家系個体が最も早く開花し，種間雑種個体がそれに続推移を表3-5引こ示す。

カシワは最も遅かった。き，
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割合を示す。

花粉親 f同体番号は，図 3ふ2と同様である。
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雌花開花個体数および花粉飛散個体数の推移 (1998年)表3-5-2
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F181 F229 F183

雌性親個体(ミスナラ×カシワ種間雑種)

図3-5-7 種間雑種(ミズナラ X カシワ)を雌性親とした人工交配の結果
図中の数字は，結果率(成熟堅果数 雌花数 x 100) を示す。雌性親個体の F18 l. F183.

F229 は種間雑種(ミズナラ×カシワ)を，花粉親個体の P2 はミズナラ. 011 はカシワ

を示す。 P2 +Dllは混合花粉を示す。

9 組合せのうカシワを花粉親とした人工交配の結果率を図3-5-7に示す。ミズナラ，種間雑種を雌性親とし，

3 組合せで堅呆が得られなかったが，種間雑種×ミズナラおよび種間雑種×カシワのそれぞれ 2 つの組合ち，

せで堅果が得られた。結果率は，種間雑種×ミズナラで o ~25.0%，種間雑種×カシワで o ~1l.5%であった。

察N. 考

人工交配で創出したミズナラ×カシワの種間雑種の繁殖能力を調査した結果，樹齢10年生程度の若齢個体に

おいて，個体間差はあるものの，十分に花粉や堅果の生産能力があることが明らかとなった。

ヨーロッパのコナラ属で、は種聞の中間的な形態を持つ個体の花粉発芽率が低いという報告 (Rushton ， 1993)

ミズナラ種内交配家系個体と同等の高い花粉発芽率を示しミズナラ×カシワの種間雑種個体では，があるが，

た。雄花着生個体率も高かったことから，花粉親としても交配に関与する可能性が推察された。

ミズナラ×カシワの種間雑種とミズナラ種内交配家系個体の自然受粉堅果を播種し発芽率を比較したところ，
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両者聞に有意差が認められなかった。しかし，当年生苗の苗高については，種間雑種由来の苗の方が良い成長

を示した。これらのことから種間雑種は自然受粉で種内交配個体と同様に稔性や成長性において遜色のない次

世代を残す能力を持つことが示唆された。

本調査では， ミズナラ×カシワ種間雑種は，雌花の開花期および、花粉の飛散期が両親種であるカシワとミズ

ナラのほほ中間に位置していた。また，この種間雑種は， ミズナラおよびカシワとの人工交配によって堅果を

生産することが確認された。ミズナラとカシワの開花期に比べてこの種間雑種は，両親種と開花期が大きく重

なることから，容易に両親種と交雑すると考えられる。

種間雑種が繁殖能力を持つということは， 2 種の聞に様々なレベルの雑種が形成され，片方の種の持つ遺伝

子がもう一方の種へ移入(遺伝子移入; introgression) される可能性を示している。北海道において， ミズナ

ラとカシワの形質を様々な程度で、併せ持つ個体の存在が知られており，浸透性交雑ではないかと考えられてい

る(大場， 1989) が，今回の結果は，このことを裏付ける有力な証拠となる。また ， Quercuspetraea,

Quercusrobur, Quercuspubesence といったヨーロッパのコナラ属で同一地域に分布する複数の種が同一の葉

緑体 DNA のタイプを共有しているという報告 (Petit etal, 1993;Ferrisetal, 1998) がある。被子植物では，

一般に葉緑体DNAやミトコンドリアDNAといった核DNA以外のオルガネラDNAは，雌性親のみから次世代へ

遺伝する(母性遺伝)とされている。コナラ属の樹種は，繁殖能力を持つ種間雑種を媒介にし，戻し交雑を繰

り返すことによって，葉緑体DNAやミトコンドリアDNAを種間で交換していることが推察される。

第 6 節天然林内での種間交雑の検証

しはじめに

北海道の天然林では，コナラ属のそれぞれの種の中間の形態を持つ個体の存在が指摘されている(宮崎，

1988) 。本章第 2 節で， ミズナラとカシワは，相互に交雑する能力があることがわかったが，天然林内で実際に

自然交雑が起こっているかを明らかにするため，人工交雑により創出されたミズナラ×カシワ種間雑種個体お

よび両親種と天然林内の個体との葉および堅果の形態を比較した。

II. 材料と方法

北海道千歳市郊外のミズナラを主とする天然林(北海道森林管理局石狩森林管理署恵庭事務所291林班)に

200mx150m(3ha) の調査区(第 1 章第 2 節図 1-2-1 参照)を設定した。本節では，この調査区内の南西部分

の10∞Omx lO∞Om 内にある全ての林冠木(侶 54 個体)を調査対象とした O 採取個体の位置を図 3一6- 1 に示す O 調査対象

個体および調査区内の全個{体本の胸高直径階分布を図 3与-6

考えられる葉を l叩O枚ずず、つ採取した。でで、きる限り，シュート先端(樹冠表面)で日光が直接あたる葉を採取した。

測定対象形質および測定方法は，本章第 3 節と同様である。また，葉の採取の際に堅果が着生していた個体が

19 個体あったが，これらについても第 2 節と同様に，殻斗の鱗片の露出長を測定した。

本章 3 節において， ミズナラ×カシワ人工交雑個体および、その両親種の葉の形態の主成分分析を行ったが，

その図上に対象個体をプロットした。

当調査区を本節の調査対象とした理由は，近距離にカシワを主体とした林分があり，この調査区周辺にもカ

シワが単木的に分布しており，自然交雑が起こっている可能性が高いと考えたためである。
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m. 結果

葉形質の測定結果を表 3-6-1 に示す。当天然林のミズナラの葉は，全体的に小さく，側脈数が少なく，薄い

(葉面積比が大きい)傾向がみられた。

葉の主成分分析の結果を図 3-6 剖こ示す。調査地の個体は，葉の形態がミズナラに近いものからカシワに近い

ものまで連続的に分布していることがわかった。

表3-6-1 葉の諸形質の平均値

葉身長 葉柄長 葉身幅側脈角度側脈数 形状比 葉柄比 葉面積側脈密度葉身長比葉面積比鋸歯型

(em) (mm) (em) (') (em2) (本fem) (em2fg)

カシワ 17.3 8.8 10.3 37.5 10.2 1.7 0.052 95.6 。目 61 0.42 69.0 6.2

ミスナラ 17.6 5.3 9.4 43.3 17.0 1 目 9 0.031 88.2 0.99 0.41 122目 4 3.6

種間雑種 17.5 5.5 9.4 43.5 13.1 1.9 0.031 87.6 0.76 0.37 110.5 5.3

天然林 14.3 5.8 8 目2 37.9 11 目8 1.8 。目 042 64.5 0.85 0.46 140.8 3 目5
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殻 斗 の 鱗 片 の 露 出 長 の 分 布 を 図3 - 6 - 4に 示 す 。 最 大 露 出 長 は ，6 . 9 m m， 全 く 露 出 し な い 個 体 も み ら れ た 。 全 体

的 に1 m m以 下 の 個 体 が 多 か っ た が ，2 ~ 3 m m程 度 の 個 体 や7 m m程 度 の 個 体 も 存 在 し た 。

N . 考 察

近 く に カ シ ワ 林 が あ る ミ ズ ナ ラ 天 然 林 の5 4個 体 に つ い て ， 葉 と 堅 果 の 形 質 を 測 定 し た と こ ろ ， 両 形 質 と も ミ

ズ ナ ラ に 近 い 個 体 か ら ， カ シ ワ に 近 い 個 体 ま で 存 在 す る こ と が わ か っ た 。 ミ ズ ナ ラ の 葉 の 形 質 は ， 環 境 の 影 響

を 受 け や す く ， 反 復 率 が 比 較 的 低 い ( 第4 章 第5 節 ) が ， 比 較 的 環 境 の 影 響 を 受 け に く い と 考 え ら れ る 殻 斗 の

形 質 に お い て も ミ ズ ナ ラ や カ シ ワ に 近 い も の だ け で な く ， 両 種 の 中 間 に 位 置 す る 個 体 も み ら れ た 。 ミ ズ ナ ラ と

カ シ ワ は ， 相 互 に 交 雑 和 合 性 ( 本 章 第2 節 ) が あ り ， 開 花 時 期 等 の 環 境 条 件 が 整 え ば 自 然 雑 種 の 形 成 も 可 能 と

考 え ら れ る 。 ま た ，ミ ズ ナ ラ × カ シ ワ 種 間 雑 種 は ， 十 分 な 稔 性 を 持 ち ， 両 親 種 と の 交 雑 和 合 性 が 確 認 さ れ て い

る ( 本 章 第5 節 ) 。 さ ら に こ の 種 間 雑 種 の 開 花 時 期 は ， 両 親 種 の 中 間 と な る こ と か ら ，ー 度 ミ ズ ナ ラ と カ シ ワ の

種 間 雑 種 が 形 成 さ れ る と 両 親 種 と の 新 た な 交 雑 が 容 易 に 行 わ れ る も の と 考 え る 。 今 回 得 ら れ た 結 果 は ， 一 つ の

林 分 内 に ミ ズ ナ ラ と カ シ ワ の 様 々 な レ ベ ル の 雑 種 が 存 在 す る こ と の 証 拠 と な る と ， 思 わ れ る 。

両 形 質 と も ，ミ ズ ナ ラ と カ シ ワ の 中 間 よ り や や ミ ズ ナ ラ よ り に 多 く の 個 体 が 分 布 し て い る こ と か ら ， こ の 林

分 に は ，ミ ズ ナ ラ ， カ シ ワ ，ミ ズ ナ ラ ・ カ シ ワ 聞 の 雑 種 個 体 お よ び 雑 種 と ミ ズ ナ ラ と の 戻 し 交 雑 個 体 が 存 在 し

て い る こ と が 示 唆 さ れ た 。

第 4 章 北 海 道 に お け る ミ ズ ナ ラ の 地 理 的 変 異

第 1 節 目 的 お よ び 研 究 史

種 は ， 様 々 な 変 異 を 保 有 し て お り ， 同 種 で も 個 体 に よ り ， 形 態 等 が 少 し ず つ 異 な っ て い る の が 普 通 で 、 あ る 。

こ の 変 異 は ， 遺 伝 的 要 因 と 環 境 的 要 因 と に よ り 生 じ ， 多 く の 表 現 形 質 で は ， こ の 両 者 が 様 々 な 割 合 で 影 響 を 及

ぼ し て い る 。 育 種 と は ， こ の 種 内 変 異 の 利 用 に 他 な ら な い 。 種 内 の 変 異 は ， そ の 存 在 す る 部 分 に よ り ， 分 集 団

内 ， 集 団 内 ， 集 団 関 と い っ た 階 層 に 分 割 す る こ と が で き る 。 種 内 の 変 異 を 地 理 的 ス ケ ー ル で 取 り 扱 っ た も の が

地 理 的 変 異 で あ る 。 地 理 的 変 異 は ， 種 の 生 態 的 役 割 に 密 接 し た 形 質 や ， 分 化 が 進 め ば 種 分 化 に 直 結 す る よ う な

形 質 も 含 め ， ほ と ん ど あ ら ゆ る 形 質 に み ら れ る 。 地 理 的 変 異 の パ タ ー ン は ， 集 団 が そ れ ら の 地 域 環 境 に 適 応 し

て き た も の だ と し た 場 合 に 予 想 さ れ る も の と 一 致 す る こ と が 普 通 だ が 、 例 外 も あ る( F u t u y m a， 1 9 8 6 )。

遺 伝 性 や ， 環 境 に 対 す る 振 る 舞 い の 異 な る 様 々 な 形 質 の 地 理 的 変 異 の パ タ ー ン を 相 互 に 比 較 す る こ と で ， 対

象 と す る 種 の 分 布 が 変 遷 し て き た パ タ ー ン や そ れ ぞ れ の 地 域 へ の 適 応 の 仕 方 ， 近 縁 種 と の 関 係 ， 今 後 の 種 分 化

の 方 向 性 等 を 明 ら か に す る こ と が で き る 。 ま た ， 林 木 育 種 を 行 う 上 で 地 域 区 分 は 重 要 で 、 あ る が ， 地 理 的 変 異 の

パ タ ー ン は ， 地 域 区 分 を 行 う 際 の 最 も 重 要 な 基 礎 情 報 と な る 。 ま た ， 遺 伝 資 源 保 存 に お い て は ， こ の パ タ ー ン

に よ り ， 保 存 林 の 配 置 や 箇 所 数 と い っ た 保 存 方 策 を 決 定 す る こ と が 望 ま し い と 考 え る 。

樹 木 に お い て も 様 々 な 形 質 を 用 い て ， 様 々 な 種 で 地 理 的 変 異 の 研 究 が な さ れ て い る 。 コ ナ ラ 属 に 限 る と ， 北

ア メ リ カ に 分 布 す るQ u e r c u sr u b r aで 、 は ， 耐 乾 性( D e n e k e， 1 9 7 5 )， 耐 凍 性( P a u l e yandJohnson, 1955;Flint,

1972) ，開芽時期 (Kriebel etal., 1976;SchlarbaumandBagley, 1981;GallandTaft, 1973;Schlarbaum,

1991 , Ducoussoetal., 1997) ，アロザイム (Manos andFairbrothers , 1987;GuttmanandWeight, 1989;
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SchwarzmannandGerhold, 1991;Daubree , 1的o;Sorketai. ， 四93) 等の変異が報告されている。ヨーロッ

パに分布する Quercus robur やQuercus petraea で、は，フェノロジー (Krahl-Urban ， 1959;Oppermann, 1932;

Cieslar, 1923;Burger, 1921;Hauch, 1909;Kleinschmit, 1993;Ducoussoetai. , 1996;Kremeretai. , 1997) ,

葉の形質 (Oelkers ， 1913;Rushton, 1996;1978;Staszkievicz, 1970等) ，アロザイム (Kremer etai. , 1991;

Zanetto, 1989;Muller-Starcketa1., 1993) ，葉緑体DNA (Petitetai. , 1993;Ferrisetai. , 1998) 等の変異が

報告されている。

我が国のミズナラにおいては，堅果および実生の形態(日浦ら， 1992) ，堅果の形態(山根， 1975; 斉藤，

1980;宮崎ら， 1986; 生方ら， 1卯9) ，葉の形態(門松， 1983; 門松・松浦， 1983; 宮崎ら， 1986; 門松・船越，

1992;生方ら， 1999) ，成長(松浦・田中， 1987; 田中・松浦， 1989; 宮崎ら， 1988; 倉橋・小笠原， 1988; 門

松， 1988; 織田・河野， 1988 ，生方， 1997) ，芽鱗腕芽数(清水ら， 1995) ，開葉時期(生方ら， 1994 ，生方ら，

1999)，材質(大津ら， 1955a; 大津ら， 1955b; 宮島， 1986; 深沢， 1989 )，アロザイム(門松， 1983; 生方，

1997)，葉緑体 DNA (生方ら， 1999) 等の地理的変異が報告されている。

北海道は，東西 2 つの陸塊が約 4，000 万年前に衝突を始め，約1， 000 万年前に原型が形成されたとされている

(小野， 1994) 。中央部に日高山脈，大雪山地および北見山地が南北に走り，これらの諸山脈が北海道を気候的

に大きく二つに分けている(山田ら， 1958) 。また，区分する地域は若干異なるが，東西地域間で土壌 (I 日本

の森林土壌」編集委員会， 1983) や地形(瀬川， 1974) 等に違いがみられる。植物の種内の地理的変異のパタ

ーンは，地史的な分布の変選史(河野， 1974) や地域環境 (Futuyma ， 1986) 等により形成されると考えられ

ている。北海道内に広く分布するトドマツ(岡田ら， 1970; 栄花， 198 1)，アカエゾマツ(岡田， 1975) ，エゾ

マツ(井出ら， 1996) の諸形質において，東西地域間差が指摘され，気候条件等と関連づけて報告されている。

以上から，本章では，北海道におけるミズナラの地理的変異について，日高山脈，大雪山地および北見山地を

境とした東西地域間の変異を中心に議論した。

まず，第 2 ， 3 節で母性遺伝し，選択に対して中立と考えられる葉緑体 DNA の変異について議論し，第 4 節

で選択に対して中立と考えられるアロザイムの変異についての検討を行った。次に第 5 節で遺伝率が低く，選

択に対する中立性は今のところ不明である葉および堅果の形態の変異について，最後の第 6 節で環境に対して

適応的に振る舞う形質と考えられる開葉時期の変異について議論した。また，第 5 ， 6 節では，カシワとの交

雑が地理的変異に及ぼす影響についても議論した。

第 2 節 PCR-RFLP 法による葉緑体 DNA マーカの探索

しはじめに

PCR-RFLP 法とは，特定の DNA 領域を PCR (polymerasechainreaction) により増幅し，増幅産物を制限酵素

処理後，その断片長多型 (RFLP :restrictionfragmentlengthpolymorphism) をエチジウムブロマイド染色等

で検出する方法である。これは， (1)極少量の植物材料でも分析できる， (2) 相同な遺伝子を増やすのでバン

ドの同定が容易， (3) 簡単な分析機器で短時間に情報が得られる，等の利点を持つ(河原ら， 1995) 。また，今

回対象とした葉緑体 DNA は，被子植物では母性遺伝するといわれ，種子散布でのみ伝播するため遺伝子の流動

範囲が狭く，地理的な変異を解明するのに適している。ヨーロッパに分布する Quercus robur で、は，人工交雑家

系の PCR-RFLPi 去による分析によって，葉緑体 DNA およびミトコンドリア DNA が母性遺伝することが確かめら
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れている(D umolin etal., 1995)0 PCR-RFLP法を用いた報告は，マツ属 (Perez etai., 1995) ，サクラ属

(BadenesandParfitt, 1995) ，東南アジアのフタパガキ科 (Tsumura etaI., 1996) 等で主に種聞の系統関係の

推定に用いられている。

本節では， ミズナラの地理的変異を解明するため， PCR-RFLP法により，種内で多型がみられる葉緑体 DNA

マーカを検出することを目的とした。

n. 実験方法

1)材料採取

1997年 5 月に北海道育種場内のコナラ属産地試験地から， ミズナラ 33産地243個体，カシワ 4 産地14個体およ

びコナラ l 産地10個体の計267個体から展開したてのシュートを採取した。採取したシュートは直ちにビ、ニール

袋に密封し， -80°C の冷凍庫で保存した。

2)実験

実験は，基本的には河原ら (995) の方法に基づいて行ったo

a) 洗浄

多糖類やフェノール類を除去するため，液体窒素で粉砕した試料を洗浄バッファー (O.lMのHEPES ，

2%の2-メルカプトエタノール， 1%のポリビニルボリピロリドン ， 0.D5Mのアスコルビン酸)に加え，ロ

ーテータで混和の後，遠心分離した。このステップを 3 度繰り返した。

b) 抽出

DNAを抽出するため， ISOPLANT((株)ニッポンジーン製)を用いた。

c) RNase 処理およびフェノール処理

抽出した DNA から RNA やタンパク質を除去するため， Rnase 処理 (37°C ， 30 分)を 1 回，フェノール処

理を 2 回行った。

d)PCR

この精製 DNA は分光光度計 (200nm) を用いて定量した後， 9 セットのユニバーサルプライマ

(Demesureetai., 1995 ， 表4-2-1)を用いて， PCRにより目的の DNA領域を増幅するための鋳型とした。

増幅の条件は， 94°C 2 分， 45°C 2 分， 60°C 3 分を 1 回，次いで 94°C 1 分50秒， 45°C 2 分， 60°C 3 分を 30回，

最後にn
O

Cl5分を 1 回である。

e) 制限酵素処理

PCR産物を 12種類の制限酵素(表4- 2-2) で切断した。

f)泳動

ミニゲル泳動漕(ミューピッド IT ， (株)アドバンス)を用い， 2%のアガロースゲルで電気泳動した

(100V , 30分)。 泳動後，直ちにエチジウムブロマイドで染色を行った (30分)。

m. 結果および考察

表4-2-1に今回使用したユニバーサルプライマの塩基配列 (Demesure etaI., 1995) を示す。 9 セットのうち

今回の条件では，プライマセット No 1 , 2. 3. 4. 5 および 9 の 6 セットで増幅が確認された。表 4-2
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ライマと制限酵素の組合せにおける多型の有無を示した。全72通りの組合せのうち，ただ一つ(プライマセッ

ト No3 で増幅されたDNA CtrnC-trnDスベーサー領域)をEcoRI で切断)で多型が検出された(図4-2-1) 。約

3，∞ObpのPCR産物が切断されないタイプ (Aタイプ)と約2，lOObpと約9∞bpに切断されるタイプ (Bタイプ)の

2 タイプが確認された。これは両タイプ間で，増幅領域の中にEcoRI の認識部位( 6 塩基)に 1 塩基以上の塩

基置換があることを示している。今回用いた267個体のうち， 83%がAタイプで， 17%がBタイプであった(図4

2-2) 。このうち，カシワの 4 産地14個体は全てAタイプ，コナラの 1 産地10個体は， A, B両タイプが混在して

いた。

表4-2-1 実験に用いたユニバーサルプライマの塩基配列

プライマセット
プライマ 1 塩基配列 プライマ 2 塩基配列

No

trnH[tRNA-His(GUG) 5'-ACGGGAATIGAACCCGCGCA-3' trnK[tRNA-Lys(UUU)exon1] 5'-CCGACTAGTICCGGG 下TCGA-3'

2 trnK[tRNA-Lys(UUU)exon1) 5'-GGGTTGCCCGGGACTCGAAC-3' trnK[tRNA-Lys(UUU)exon2] 5・ CAACGGTAGAGTACTCGGCTTTT A-3'

trnC[tRNA-Cys(GCA)] 5'-CCAGTTCAAATCTGGGTGTC-3' trnD[tRNA-Asp(GUC)] 5・ GGGA TIGTAGTTCAATIGGT-3'

4 trnD[tRNA-Asp(GUC)] 5'-ACCAATTGAACTACAATCCC-3' trnT[tRNA-Thr(GGU)) 5'-CTACCACTGAGTTAAAAGGG-3'

psbC[ps1144kd protein) 5'-GGTCGTGACCAAGAAACCAC-3' trnS[tRNA• Ser(UGA)) 5'-GGTTCGAATCCCTCTCTCTC-3'

6 trnS[tRNA-Ser(UGA)) 5'-GAGAGAGAGGGATTCGAACC-3' trnlM[t 円NA-fMet(CAU)) 5'-CATAACCTTGAGGTCACGGG-3'

psaA[PSI(P700apoproteinA1)) 5'-ACTTCTGGTTCCGGCGAACGAA-3' trnS[tRNA-Ser(GGA)) 5'-AACCACTCGGCCATCTCTCCTA-3'

B trnS[tRNA-Ser(GGA)) 5'-CGAGGGTICGAATCCCTCTC-3' trnT[tRNA-Thr(UGU)) 5'-AGAGCATCGCA 下TTGTAATG-3'

trnM[t 円NA-Met(CAU) 5'-TGCT 下TCATACGGCGGGAGT-3' 巾cL[RuBisCO largesubunit) 5'-GCTTTAGTCTCTGTTTGTGG-3'

表4-2-2 プライマセットと制限酵素の組合せによる多型の有無

制限酵素 Aω1 8gll1 OraII EcoRI EcoRV Haelll HaplI Hhal Hindlll HintI Mspl PstI

寸ノ 固 -一71，品E\八
ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ

2 ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ

3 ﾗ ﾗ ﾗ 。 ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ

4 ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ

5 ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ

9 ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ ﾗ

注) 0: 多型が検出された組合せ

x: 多型が検出されなかった組合せ

12345 67891011121314

図4-2-1 ミズナラで検出された trnC-trnD スベーサー領域の PCR-RFLP パターン

No4 ， 6は切断タイプ(Bタイプ)，それ以外は切断きれないタイプ (A タイプ)を示す。
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口非切断タイプ
(A タイプ)

・切断タイプ
(B タイプ)

図4-2-2 プライマセット 3 (trnC-trnD) と EcoR I の組合

せによる両タイプの割合

第 3節葉緑体 DNA の地理的変異

しはじめに

北海道では， トドマツやアカエゾマツの諸形質について大雪・日高山系を隔てた東西で大きな差があること

が報告されている(岡田， 1975; 岡田ら， 1979) 。本節では，前節で検出されたミズナラの葉緑体 DNA 多型を

用いて，東西の地域間差について検討を行った。

lI.材料と方法

北海道各地から収集され，北海道江別市の林木育種センター北海道育種場内のコナラ属産地試験園に植栽さ

れているミズナラを材料とした。 33 産地(l産地 4~13 家系， 1 家系 1 個体)について分析した。また併せて，

カシワ 4 産地 14 家系およびコナラ 1 産地 10 家系の分析も行った。実験方法は，前節のとおりである。

検出された葉緑体 DNA タイプの頻度を産地ごとに求め，地図上にプロットした。この頻度についてアロザイ

ムと同様の手法で遺伝子多様度を求め，集団関と集団内とに分割し(次節参照) ，次節で求めたアロザイムの多

様度と比較した。

m. 結果

葉緑体 DNA 分析では， PCR で増幅した trnC-trnD 領域(約 3，∞ Obp) を制限酵素 EcoRI で処理した場合，切断

されずに l バンドのみが検出されるタイプ (A タイプ)と約 2，l OObp と約 900bp の 2 バンドが検出されるタイプ

(B タイプ)が確認された。この DNA マーカを用い，葉緑体 DNA を 2 タイプに分類した。それぞれのタイプの

地理的な分布を図4- 3-1 に示す。出現頻度の低い Bタイプは，北海道南部から中央部，北部にかけての産地に分布

し，北海道東部には 1 産地(滝上町上札久留)のみ分布していたが，他には分布していなかった。

コナラ， ミズナラおよびカシワの樹種別の葉緑体 DNA タイプの頻度を図 4ふ2に示す。コナラとカシワは分析

した個体数が少なく北海道全体を代表しているとは考えられないが，コナラでは， B タイプが確認されたが，

カシワは A タイプのみであった。また，同一産地でカシワとミズナラを分析した産地が， 3 カ所あったが，す

べて B タイプで樹種間差は検出されなかった。
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葉緑体 DNA およびアロザイムの遺伝子多様度を集団間と集団内への分割した結果を図 4-3-3 に示す。アロザイ

ムは，多様度の 98% が集団内に存在した(本章第 4 節)が，葉緑体 DNA では，その 70% が集団聞に存在し，集

団間差が大きかった。

?
Aヲイ 7'

σ

、，

100%

80%

60%

40%

20%

O~ も

コナラ カシワ

関切断タイプ
(8 タイプ)

口非切断タイプ
(A タイプ)

図4-3-1 2 葉緑体 DNA タイプの地理的な分布

N. 考察

図4-3-2 樹種別の葉緑体 DNA タイプの頻度

Quercuspetraea, Quercusrobur, Quercuspubesence といったヨーロッパのコナラ属で同一地域に分布する

複数の種が同ーの葉緑体 DNA タイプを共有しているという報告 (Petit etai, 1993;Ferrisetai, 1998) がある。

今回，産地数は少ないながら，北海道のミズナラとカシワにおいても，同一産地の両種の葉緑体DNAタイプに

差がなかった。また， ミズナラとコナラは， 1 産地ではあるが，両種とも 2 つの葉緑体DNAタイプを共有して

いた。コナラとカシワについてより多くの産地からのデータを収集する必要があるが，これらの樹種間で浸透

交雑等により葉緑体DNAを交換している可能性が示唆された。

広葉樹では，葉緑体DNAやミトコンドリアDNAは雌性親のみから次世代に受け渡されるといわれている。一

般に花粉と種子の移動距離は，花粉のほうが長く，特に大きな堅果を着けるミズナラは，両者の差が著しく大

きいと考えられる。アロザイムの分析結果では，木本性植物の集団聞の遺伝的分化の程度は低く(Hamrick

andGodt, 1990) ，図4-3-3のとおり，北海道のミズナラにおいても，非常に低い。アロザイムの分析結果では同

様に低い集団間差を持つブナにおいても， ミトコンドリアDNAの高い集団関の遺伝的分化が報告されている

(津村ら， 1997;Tomarueta1., 1997) 。ミズナラの葉緑体 DNAにおいても全体の遺伝子多様度の 70%程度が集

団聞に存在する結果となり，集団の遺伝的分化の程度が高いことが推察された。

北海道においてコナラ属は，氷河期にはほとんど姿を消し約 8，000年前(後氷期)から急激に分布が拡大した

ことが花粉分析の結果から示されている(五十嵐， 1986) 。葉緑体DNAで今回検出された変異は，遺伝子間ス

ベーサー領域に存在し，選択に対して中立的であると考えられる。北海道東部と西部で葉緑体 DNAタイプの頻

度に大きな差がみられたことは，元々の起源が異なっていることが考えられる。ミズナラの種子(堅果)は，

重力散布後，蓄歯類や鳥類(カケス等)によって散布され，分散範囲は比較的限られている。東西のそれぞれ

地域のミズナラは，花粉による地域間の遺伝子流動はあったものの，ほとんど種子の交換が行われず，それぞ

れの地域に適応しながら分布を拡大したと推察される。
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集団間

70%

a) 葉緑体 DNA の遺伝子多様度の分割

集団間

2%

b) アロザイムの遺伝子多横度の分割

図4-3-3 葉緑体 DNA およびアロザイムの遺伝子多様度の集団関と集団内への分割

第 4 節アロザイムの地理的変異

I.はじめに

種内の遺伝的変異を評価する指標として，以前から様々な外部形態が用いられてきた。近年，これらに加え

てアイソザイムが広く用いられるようになってきた。さらに最近は，様々な DNA マーカが開発され，個体識別

(高田・白石， 1996; 後藤ら， 1997) や花粉の飛散距離の推定 (Dow andAshley , 1996) ，地理的変異の評価

(Tomaruetal., 1卯7) 等に利用されている。しかし，アイソザイムも共優性マーカであること，実験コストが

比較的安価なこと等から，林分内の遺伝構造の解析 (Schoen andLatta, 1989;ArgyresandSchmitt, 1991;

本論文第 2 章) ，林分内の交配様式の推定 (Montalvo etai. , 1997;Takahashietai. , 1994; 河野・高橋， 1994) ,

採種園の白殖率の推定(田島， 1979; 生方ら， 1994) ，等に用いられている。

アイソザイムという言葉は，同じ基質特異性示しながら，異なった分子構造を持つ同一種内の酵素タンパク

質に与えられた名称であり(大羽， 1977) , MarkertandMoller (1 959) によって提唱された。アイソザイムに

は，様々な種類のものが含まれているが，そのうち，単一遺伝子座の複対立遺伝子によって支配されているも

のがアロザイム (allozyme) と呼ばれている。集団遺伝学的な研究の解析の対象となるのは，このアロザイム

変異である。
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アロザイムは，形態等の遺伝的指標に比べ，以下のような特長を持つ。

① 遺伝子 (DNA) の一次産物であるため環境の影響を受けにくい。

② 自然選択に対して中立であるため，消滅する危険性が少ない。

③ 高頻度で分布しているものから低頻度で分布しているものまで様々な遺伝子が存在している。

④ 対立遺伝子聞に優劣性がなく共優性であるため，多くの場合，バンドパターンから遺伝子型を直接判定す

ることが可能である。

アロザイムを用いた樹木集団の地理的変異に関する報告は，ヒノキ (Shiraishi eta1., 1987) ，オオシラピソ

(Suyamaetai. , 1992) ，クロマツ (Miyata andUbukata, 1993; 富田・生方， 1994) ，アカマツ (Na' iemetai,

1989;Na'iemetai. , 1991)，ポンデローザマツ (Mitton etai. , 1980;Woodsetai., 1983) ，ヨーロッパアカマ

ツ (Gullberg etai., 1985) ，ダグラスモミ (Moran andadams, 1989) ハイマツ(Goncharenko etai. , 1983) な

ど多くの樹種で行われている。

本節では，アロザイムを用いて，北海道におけるミズナラの遺伝的変異を評価するとともに，遺伝的変異を

集団内，地域内，地域間に分割し，ミズナラの遺伝的構造を明らかにした。

n. 材料と方法

分析対象とした林分名および林分の位置を図4-4-11こ示す。北海道全域から 4 地域 (I -N) を選び\各地域

から 2 林分(互いにlOkm-30km離れている)を選定した。これにより解明される遺伝的変異の階層構造は図4

4-2の模式図となる。林分内の約 2 haの範囲にある林冠木からランダムに選定した1∞-2∞個体について，樹高，

胸高直径，位置を測定し， 1993年-1996年の冬季にアイソザイム実験用の冬芽を採取した。これらの冬芽は，

実験に供するまで -50'Cの冷凍庫で保存した。電気泳動は平板ポリアクリルアミドゲ、ル垂直電気泳動法で、行っ

た。試料の調整法，電気泳動法および染色法は，白石 (1987-1988) および津村ら(1990) の方法によった。解

析に用いた酵素種は，アラニンアミノベプチダーゼ (AAP，酵素番号3.4.11.1.) ，ロイシンアミノベプチダーゼ

(LAP，酵素番号3.4.11.1.) ，メナジオンレダクターゼ (MNR，酵素番号1.6.99.2.) ，ホスホグルコースイソメラー

ゼ (PGI，酵素番号5.3.1 .9.) ，ジアホラーゼ (DIA，酵素番号1.6.4.3.) ，グルタチオンレダクターゼ (GR，酵素番

号1.6.4.2.) ，リンゴ酸脱水素酵素 (MDH，酵素番号1.1.1.37.> ，アスパラギン酸アミノ転移酵素 (GOT，酵素番号

2.6.1.1.)の 8 種である。これらの泳動像から遺伝子座を推定し，遺伝子型を決定した。この遺伝子型から集団ご

との遺伝子頻度，平均ヘテロ接合度等を算出した。

集団の遺伝的変異の程度を測定するためのより適切な尺度は，平均ヘテロ接合度 (H ;average

heterozygosity) である (Nei ， 1987) 。平均ヘテロ接合度(H)は，平均ヘテロ接合体率あるいは遺伝子多様度

(genediversity) ともいう。

各遺伝子座におけるヘテロ接合度 (h) は以下の式で定義される。

区1

h = 1-LXj2

ここで、 Xi は，ある遺伝子座における対立遺伝子 i の頻度である。そして，平均ヘテロ接合度 (H) は，全ての

遺伝子座の平均値で示される (Nei ， 1973) 。

集団間の相対的な遺伝的分化の程度を表す指標として，遺伝子分化係数 (GST ;coefficientofgene
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differentiation) があり，平均ヘテロ接合度 (H) から以下の式により求めることができる (Nei ， 1973) 。

GST = (HT - Hs )/ HT

ここで， Hs は，集団ごとに求めた平均ヘテロ接合度の平均値(集団内の遺伝子多様度)を， HT は，集団全体

の平均ヘテロ接合度(全集団の遺伝子多様度)を示す。この遺伝子分化係数 (GST) は， 0 から 1 まで変化し，

O に近いほど集団聞の分化の程度が低いことを示す。

上式は，様々 な階層構造にも分割することができ，繰り返して適用することができる (Nei ， 1987) 。

集団全体のヘテロ接合度を以下のとおり分割した。

HT = Hs + DSR + DRT

ここで， Hs: 林分内多様度， DSR: 地域内林分間差， DRT: 地域間差である。

地域聞の遺伝子分化の程度 (GRT) は，以下の式で求められる。

GRT = DRT / HT

また，地域内の林分間の遺伝的分化の程度 (GSR) は，以下の式で求められる。

GSR = DSR / HT

0ー

。

川{
図4-4-1 調査対象林分の位置

|占|直
、 F

地域内
10-30km

i垂直川|士吉 1V|主

~

地域間
100km 以上

"

図4-4-2 調査対象林分の階層構造の模式図
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果m. 結

林分別および全体の遺伝子座ごとの遺伝子頻度を表 4-4 -1 に示す。全体の平均ヘテロ接合度 CRT) は0.3 03 ，林

分間の遺伝子分化の程度 (GST) は0.015 ，地域聞の遺伝子分化の程度 (GRT) は0.005 ，地域内林分間の遺伝子分

化の程度 (GSR) は0.010 だ、った。全変異のうち，林分間に由来する変異は1. 5% であり，全変異の 98.5% が林分内

に存在していた。地域間変異は，全変異のわずか 0.5% 程度であった。

林分別，地域別および全体の遺伝子座ごとの遺伝子頻度表4-4-1

全体

0.0067

0.2636

0.6529

0.0768

0.0165

0.0299

0.7283

0.1636

0.0470

0.0147

0.4860

0.5134

0.0006

0.0006

0.1341

0.7173

0.1251

0.0148

0.0081

0.0018

0.9867

0.0115

0.0007

0.9947

0.0033

0.0090

0.9859

0.0051

0.0819

0.6839

0.2343

IVｭ
0.0101

0.2855

0.6585

0.0458

0.0095

0.0199

0.7321

0.1648

00607

0.0130

0.5560

0.4440

00000

0.0000

0.1527

0.6844

0.1148

0.0335

0.0146

0.0025

0.9925

0.0050

0.0000

0.9966

0.0034

0.0111

0.9829

0.0060

0.0922

0.6933

0.2146

00050

0.2995

06287

0.0668

00050

0.0297

0.7153

0.1980

0.0470

0.0050

0.4071

0.5903

0.0026

00025

0.1139

0.7698

0.0990

0.0149

0.0000

00000

0.9678

0.0322

0.0000

0.9851

0.0099

0.0032

0.9845

0.0124

0.0374

0.7114

0.2512

地域別

II III

0.0045

0.2363

0.6499

01093

0.0201

00464

0.7481

0.1441

0.0365

0.0048

0.4998

0.5002

0.0000

0.0000

0.1439

0.6942

0.1331

0.0108

0.0180

0.0000

0.9936

0.0064

0.0027

0.9973

0.0000

0.0071

0.9907

0.0021

0.1208

0.6750

0.2042

0.0073

0.2331

0.6743

0.0854

0.0316

0.0237

0.7174

0.1477

0.0436

0.0361

0.4809

0.5191

0.0000

0.0000

0.1258

0.7207

0.1534

0.0000

0.0000

0.0045

0.9930

0.0024

0.0000

1.0000

0.0000

0.0146

0.9854

0.0000

0.0771

0.6558

0.2672

新得 Bｭ
0.0202

0.4091

0.5354

0.0354

0.0051

0.0051

0.7143

0.1837

0.0867

0.0051

0.5729

0.4271

00000

00000

0.1753

0.6907

00515

0.0670

0.0155

00050

0.9850

0.0100

0.0000

1.0000

0.0000

0.0153

0.9796

0.0051

0.1364

0.6263

0.2374

大樹

0.0050

0.3515

0.5891

0.0545

00000

0.0099

0.7673

0.1485

0.0743

0.0000

0.4010

05990

0.0000

0.0000

0.1089

0.7624

0.0990

0.0297

0.0000

0.0000

0.9455

0.0545

0.0000

0.9950

0.0050

0.0000

0.9752

0.0248

0.0297

0.7178

0.2525

恵庭 B

00000

0.3129

0.6043

0.0827

0.0072

0.0432

0.7410

0.1727

0.0324

00036

0.5177

0.4823

0.0000

0.0000

0.1439

0.6942

0.1331

0.0108

0.0180

0.0000

0.9872

0.0128

0.0000

1.0000

0.0000

0.0100

0.9900

0.0000

0.1208

0.6750

0.2042

歌登

00000

0.2963

0.6204

0.0833

0.0000

0.0182

0.7455

0.1545

0.0727

0.0091

0.5392

0.4608

0.0000

0.0000

0.1545

0.7182

0.1273

0.0000

0.0000

0.0091

0.9909

0.0000

0.0000

1.0000

0.0000

0.0000

1.0000

0.0000

0.0463

0.6204

0.3333

音標ｭ
0.0146

0.1699

0.7282

0.0874

0.0631

0.0291

0.6893

0.1408

0.0146

0.0631

0.4227

0.5773

0.0000

0.0000

0.0971

0.7233

0.1796

0.0000

0.0000

0.0000

0.9951

0.0049

0.0000

1.0000

0.0000

0.0291

0.9709

00000

0.1078

0.6912

0.2010

対立

遺伝子

a

b

e

d

-

内d

'

o

c

d

e

f

一
a

b

c

一
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b

c

d

e

f

一
a

b

c

一
a

b

c

一
a

b

c

一
a

b

c

遺伝子座

Aap

Mdh

Lap

Mnr

Got

Pgi

Dia

Gr

察N. 考

の変種とされているが，韓国のモンゴリナラの 5 遺伝子座(Quercusmongolica)モンゴリナラミズナラは，

を用いた報告 (ZS. Kimetal. , 1993) によると，多様度 (HT) が0.319，林分間の遺伝子分化の程度 (GST) は，

(KremerGST が0. 0l ~O .l 6であるHT が0.058~0.376 ，0.052 である。また，欧米等のコナラ属樹種の研究例では，

コナandPetit, 1993)。用いる遺伝子座の数や種類が異なり，単純に比較はできないが，北海道のミズナラは，

ラ属の中で高めの多様度を持つが，林分間の遺伝的な分化の程度は低めであると考えられる。林分間の遺伝的

もう一つは，分布二つ考えられる。一つは，起源が単一であることであり，分化の程度が低い原因としては，

の拡大後も遺伝子の交流があったことである。北海道のミズナラを含むコナラ属は，氷河期の厳寒期には，ほ

(五十嵐，とんど姿を消し，後氷期にあたる約8，000年前頃から急激に分布を拡大したことが報告されている

この拡大のもととなった集団が単一であったとする説である。本州のブナ1993;山田， 1998) 。単一起源説は，

日本海側のブナ集団が遺伝的に類似し(Tsukada, 1982) 。も氷河期の終了とともに北上を始めたとされている

(Tomaruetal. , 1998)。北海道のミズナ

以下の理由で単一起源ではないと考えられる。北海道内には，氷河期の間もコナラ属の小集団(逃

ているのは，単一起源の集団が北上していったことで説明されている

ラの場合，
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避地; refugium) が存在した可能性が高いことが花粉分析の結果から報告されている(五十嵐， 1997) 。また，

花粉分析から黒松内地域で約 9.000 年前から急増し，根室地域では約 8，000 年前から急増しているとされている

(五十嵐， 1993) 。黒松内と根室の距離は，約 450km あることから，単一の集団が拡大したとすると年あたり約

450m 東進する必要がある。ブナは，本州では，年あたり 62-233m 北上し (Tsukada ， 1982) ，北海道では，年

あたり 23m 北上した(渡遁， 1994) とされている。これらの数値に比べ， ミズナラの 4叩 m/ 年の値は大きすぎ

る。

集団聞の移住 (migration) は，その量がたとえわずかで、あっても，集団聞の遺伝的均一性を保つのに十分で

ある (Maynard Smith, 1989)。ミズナラの花粉の直径は20-30μ でモミ属やトウヒ属，ブナなどの花粉に比べ

て小型であり(中村， 1980) ，遠方まで飛散すると考えられる。現在， ミズナラは，北海道内に広く分布してい

ることから花粉による遺伝子の交流(移住)は，比較的容易におこると考えられる。氷河期には，北海道内各

地に分断されたミズナラの小集団が存在し，それらは，機械的浮動により異なる遺伝子頻度を持っていたと考

えられる。しかし，後氷期になりそれらの小集団が分布を拡大し，分布が重なるようになると花粉による遺伝

子の交換が可能となり，遺伝的に均ーとなっていったと考えられる。

第 5 節葉および堅果の形質の地理的変異

I.はじめに

近年の植物における地理的変異の研究において， DNAやアロザイムといった遺伝形質を用いたものが大多数

を占めている。これは，技術的な進歩により様々なマーカが開発されてきたことに加えて，これらの形質が環

境の影響をほとんどうけないことに起因していると考えられる。環境の影響を受けやすい形質を用いる場合，

環境分散と遺伝分散を分離するのが難しく，両者を完全に分離するためには，時間と労力のかかる試験設計が

必要となる。ところが，現在用いられているアロザイムやDNAマーカは，選択に対して中立とされており，選

択による遺伝的分化の程度を推定することはできない。つまり，主に機会的浮動に起因する変異についての研

究であり，選択に起因する変異は解明できない。地理的変異の全貌を明らかにするためには，選択に対する反

応性が異なる様々な形質を用いて総合的に判断する必要がある。

本節では，北海道内各地から収集し，つぎ木で保存しているミズナラクローンを材料とし，葉や堅果の諸形

質について，広義の遺伝率や狭義の遺伝率の上限値であるクローンの反復率を推定した。次に，各クローンの

産地を東西 2 地域に分割し，反復率が比較的高い形質を用いて地域間差の検討を行い，地理的変異が生じた原

因について考察した。

ll. 材料と方法

ミズナラ精英樹や形質優良木のクローン保存，および採種間の管理技術の開発を目的としたミズナラ実験交

配園が林木育種センター北海道育種場内(北海道江別市)に設定されている。ここには，北海道内各地から選

抜され，つぎ木増殖されたミズナラ62クローンが各12-14個体(ラメート)づっ単木混交植栽されている。こ

の交配園に植栽されているつぎ木クローンを材料とし，以下の形質について分析した。

1 葉の形質

1996年 9 月に地域性を考慮して30クローンを選び，それぞれのクローンの各 3 個体からランダムに正常葉を
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1 0枚 採 取 し た 。 調 査 対 象 ク ロ ー ン の 産 地 を 図 4 -5 - 1に 示 す 。 試 料 採 取 に あ た っ て は ， 樹 冠 の 表 面 で 春 に 伸 長 し た

シ ュ ー ト 先 端 部 分 に 輪 生 状 に 着 生 し て い る 葉 を 対 象 と し ， 秋 伸 び し た シ ュ ー ト の 葉 は ， 形 態 が 不 安 定 で あ る た

め 対 象 外 と し た 。

こ れ ら の 計9 0 0枚 の 葉 に つ い て ， 葉 身 長 ， 葉 身 幅 ， 葉 柄 長 ， 側 脈 角 度 お よ び 葉 先 か ら 最 大 葉 身 幅 を 示 す 位 置 ま

で の 長 さ を デ ジ タ イ ザ で 測 定 し ( 図4 - 5 - 2 )， 葉 の 片 側 に あ る 鋸 歯 ま で 達 し て い る 側 脈 数 を 数 え た 。 測 定 終 了 後 ，

葉 を 送 風 乾 燥 機 で 完 全 に 乾 燥 さ せ ， 絶 乾 重 を 測 定 し た 。 ま た ， ラ ン ダ ム に 選 ん だ3 0枚 の 葉 の 面 積 を プ ラ ニ メ ー

タ で 測 定 し ， 葉 身 長 × 葉 身 幅 と 葉 面 積 と の 相 聞 を 調 べ た 。測 定 結 果 か ら ， 葉 身 長 ， 葉 身 幅 ， 葉 柄 長 ， 葉 柄 比

( 葉 柄 長 / ( 葉 柄 長 + 葉 身 長 ))，葉面積，形状比(葉身長/葉身幅)，葉身長比(葉先から最大幅の位置までの

長さ/葉身長)，側脈角度，側脈数，側脈密度(側脈数/葉身長)および葉面積比 (S LA，葉面積/葉の絶乾

重)の11形質について，クローンを主因子，個体を副因子とした巣ごもり実験による分散分析を行った。なお，

葉身長×葉身幅と葉面積との相聞が非常に高かった(相関係数， 0.994) ため，葉面積は，葉身長×葉身幅の値

から回帰式( y=0.5234x-0.772)による推定値を用いた。

各形質ごとに全分散を誤差分散(特異的環境分散: specialenvironmentalvariance) ，クローン内個体間分散

(一般的環境分散: generalenvironmentalvariance) およびクローン間分散(遺伝子型分散: geneticvariance)

の 3 つに分割し，反復率を求めた (Falconer ， 1989) 。求め方は以下の通りである(明石， 1978) 。

分散分析で，クローン聞の平均平方の期待成分は， σ2+ nσp2+ npkS 2，クローン内個体聞の期待成分は，

σ2+ nσp2 ，誤差の期待成分は， σ2で、表される。このとき， σ2 .誤差分散， σp2 :個体単位の分散， kS2:

クローン効果， n クローン当たりの個体数， p 個体当たりの試料数である。反復率は，全分散に対するク

ローン効果の比であり，以下の式で表される。

反復率= kS2/ (σ2+σp2+kS2)

対象の 30 クローンを元の産地により日高山脈，大雪山地および北見山地で東西に二分した(図 4- 5-1)。東部地

域産 12 クローン，西部地域産 18 クローンについて， 11 形質の地域ごとの平均値を算出し， ト検定により比較し

た。
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図4ふ1 葉の調査対象クローンの産地および地域区分

図4-5-2 葉の測定部位
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2 堅果の形質

当ミズナラ実験交配園は， 1993年から堅果を生産し始めた。 1993年から 1998年までの 6 年間，各年の 9 月下

旬に個体ごとに成熟堅果を全部採取し，正常に発達したと考えられる堅果の重量，長径および短径を最高10個

まで測定した。この 6 年間で62クローンのうち54クローンで成熟堅果が生産された。

堅果重と堅果形状比(長径/短径)について，クローンを主因子とし，個体を副因子とする分散分析を生産

年次毎に行ない，反復率を求めた。反復率の求め方は，葉形質と基本的に同じであるが，年次により供試クロ

ーン数が異なることや年次内のクローン毎の個体数および個体当たりの供試堅果数が異なるため，年次毎に以

下の ill' il2' il3 を計算した(明石， 1978) 。

分散分析で，供試クローン数や個体数が異なるとき，クローン聞の平均平方の期待成分は σ2+ il2σp2+ ill

kS2，クローン内個体閣の期待成分は σ2+ il3σp2 ，誤差の期待成分は σ2 で、表される。このとき， σ2 :誤差分

散， σp2 :個体単位の分散， kS 2 : クローン効果， p 供試クローン数， Si i クローンの個体数， fijj i ク

ローンの j 個体の供試堅果数である。このとき，

ill= III(p-l)I (Lfijj- (工 fit打 Lfiり))， il2= j1/ (p 一1)! (エ (fiij 2/fi i.)一(エ mリ21 工mリ))， il3=

III (工 Sj-p)! (工 fijj ーエ (fi リ2/fij.) ， となり，反復率は，

反復率= kS2/ (σ2+σp2+ kS2) で求められる。

また，両堅果形質の年次聞の変動を明らかにするため，アンバランスなデータについて分散分析を行う計算

機プログラム (LSAB02VB) を用いて，年次毎のクローン平均値をデータとして，クローンと年次を要因とし

た分散分析を行った。なお，このプログラムは，林木育種センタ一九州育種場の栗延により開発され，林木育

種センタ一の宮浦(1998) により Visual Basicに移植されたものである。

葉形質と同様に，各クローンを選定産地で東西 2 地域に二分し，両形質の東西地域の平均値を算出し ， t-検

定により比較した。

ill. 結果

1.葉の形質の反復率と地理的変異

葉の11形質におけるクローン平均値の代表値(最大値，最小値および平均値)，標準偏差，変動係数(標準偏

差/平均値) ，分散分析の結果および反復率を表4-5-1 に示す。巣ごもり実験の分散分析によると，今回調査した

全11形質において，クローン間に 1%水準で有意差が検出された。反復率は，葉面積の0.075から形状比の0.279

までの範囲となった。分散分析により求められた全分散を，クローン間分散，クローン内個体間分散および誤

差分散の 3 成分に分割した結果を図4-5-3に示す。

東西両地域の平均値をト検定により比較したところ， 11形質のうち，形状比，側脈数および葉身長では 1%

水準で，葉身長比では 5%水準で、有意差が検出された。この 4 形質における東西両地域の平均値および標準偏

差を図4-5-4に示す。他の 7 形質では，有意差が検出されなかった。反復率が比較的高く，かつ地域間差がみら

れた側脈数と形状比(ともにクローン平均値)との関係を図4-5-5に示す。東部地域産のクローンは，西部地域

産に比べ形状比が小さく，側脈数が少ない傾向がみられた。
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葉の各形質のクローン平均値における代表値，分散分析の結果および反復率表4ふl
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2.031

平均値

6.260

変動係数 0.085 0.189 0.148 0.082 0.081 0.064 0.106 0.100 0.090 0.099 0.171

分散分析の結果(クローンの平均平方/誤差の平均平方)

5.31211.6600.1067.6060.0323.2111.1120.005

4.60

0.869

2.44

0.207標準偏差

13.821

有意差 ** ** ** ** ** ** ** ** ** ** **

反復率 0.279 0.242 0.228 0.197 0.175 0.121 0.120 0.110 0.106 0.091 0.075

14.58618.27719.60413.37416.29215.46123.76712.00517.92930.126F 値

分散分析の結果司 Hは 1% 水準でクローン聞に有意差が認められたことを示す。
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2. 堅果の形質の地理的変異

堅果重の分散分年次ごとに成熟堅果の着生がみられたクローン数と個体数，測定堅果数および堅果形状比，

クローン内個体間分散および析の結果を表 4-5-2 に示す。分散分析により求められた全分散をクローン間分散，

誤差分散の 3 成分に分割した結果を図 4-5-6 に示す。年により着果傾向が異なるために，年次間でクローン数，

クローン内個体数，個体内測定堅果数が異なっている。堅果形状比は，全ての生産年でクローン間に 1% 水準

1994 年と 1996 年は 1% 水1993 年と 1995 年は 5% 水準で，しかし，堅果重については，で有意差が検出された。

準で有意差が検出されたが， 1997 年と 1998 年は有意差が検出されなかった。両形質の反復率は，年次間変動が

あるものの，堅果形状比では平均 0.451 ，堅果重では平均 0.1 62 だ、った。また，各年次の堅果形状比と堅果重のク

クロクローンと年次を要因とした分散分析の結果を表 4-5-3 に示す。両形質において，ローン平均値について，

ーン間および年次問に 1% 水準で有意差が検出された。両形質の全分散をクローン間分散，年次間分散および

誤差分散に分割して図 4-5-7 に示す。堅果形状比は，堅果重に比べ年次間分散が非常に小さく，誤差分散も小さ

い結果が得られた。
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図4ふ6 堅果の形状比および堅果重における分散成分の年次推移

分散分析の結果..は1%水準で，汁ま5%水準で有意差があり，n.s.は有意差

がないことを示す。
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クローンの平均値による堅果重と形状比の関係を図 4ふ8に示す。また，両形質の東西両地域の平均値および

標準偏差を図 4-5-9 に示す。 t -検定の結果，堅果形状比については東西地域間に 1%水準で有意差が検出され，

東部地域産のクローンの堅果は，西部地域産に比べ形状比が小さく丸みを帯びていることがわかった。しかし，

堅果重では両地域聞に有意差が検出されなかった。

表4-5-3 年次とクローンを要因とした堅果形状比と堅果重の分散分析表

要因 自由度 平方和 平均平方 平均平方の期待成分

(堅果形状比)

年次 5 0.2206 0.0441 Ve+32.2Vy

クローン 53 3.4395 0.0649 Ve+3.9Vc

誤差 156 1.2447 0.0080 Ve

(堅果重)

年次 5 29.7429 5.9486 Ve+32.2Vy

クローン 53 80.6255 1.5212 Ve+3.9Vc

gハ差 156 69.8203 0.4476 Ve

分散分析の結果，“は 1% 水準で有意差があることを示す。

Ve は誤差分散. Vc はクローン問分散， Vy は年次間分散を示す。
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図4-5-7 堅果の 2 形質における分散成分の構成
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ことを示す。エラーバーは，標準偏差を示す。
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N. 考察

今まで北海道のミズナラについて葉の諸形質の反復率が報告されているが，これらの反復率は，個体聞の分

散成分の全分散に対する比(級内相関)として算出されている(門松， 1983; 門松・松浦， 1983; 宮崎ら，

1986;織田ら， 1991; 門松・船越， 1992) 。この場合，個体聞の分散成分は，遺伝子型分散と一般的環境分散の

和であり，個体毎の立地条件の差といった環境による分散が含まれているため，本報告で推定されたクローン

の反復率に比べ大きく推定されていると考えられる。対象集団や調査方法が異なっているが，これらの報告で

測定している葉身長，葉身幅，形状比，葉柄長，葉柄率，側脈数，側脈角(宮崎ら， 1986 では，側脈角を除く

6 形質)の反復率の平均値を比較すると，本報告では 0.1 88 であるのに対し，前述の 5 報告では 0.3 36~0.602 とな

り， 1. 8~3.2 倍高い値である。明石(1 988) によると，同一の交配集団から任意に抽出されたクローンを対象と

した場合のクローンの反復率は，広義の遺伝率に相当するとしている。クローンの反復率は，広義の遺伝率や

狭義の遺伝率の上限値であり (Falconer ， 1989) ，対象形質の遺伝のしやすさや環境の影響の受け難さを判断す

る指標となると考えられる。今まで様々な樹種でこれらの遺伝パラメータが推定されている。そのうち，カラ

マツの樹高における家系平均値の反復率が 0.7 ∞(栗延， 1984) ，カラマツの容積密度数における狭義の遺伝率が

0.61~0.83 (大島， 1998) ，ヒノキの初期成長における狭義の遺伝率が， 0.4 7~0.54 (古藤・栗延， 1996) ，スギの

材質形質および胸高直径における広義の遺伝率が 0.61~0.86 および 0.4 4 (藤津， 1998) と推定されている。これ

らと比較すると， ミズナラの葉の諸形質の遺伝性は低いことが示唆された。

本報告では，各クローンの環境を均一にした試験設計をとったため，葉の形状比と側脈数で東西地域間の明

瞭な違いが検出されたと考えられる。生育環境の異なる個体から直接試料を採取し分析する場合，個体聞や地

域間の変異が環境によるか，遺伝的なものか判断できない。表現形質の遺伝的な変異を明らかにするためには，

時間や労力はかかるが，環境効果を分離できる試験設計が有効であることが示唆された。

堅果形状比は堅果重に比べ， 6 年聞を通じて反復率が高く，遺伝性の強い形質であるが，堅果重はクローン

内個体聞の分散が大きく環境により変動する形質であることが示唆された。堅果重は，それぞれの個体の堅果

生産に配分できる資源量や着生堅果数によって変動しうる形質であると考えられる。

葉の形状比，側脈数および堅果の形状比に北海道の東西地域間で有意な差があることがわかった。北海道に

おいて，ミズナラの鋸歯数は，経度と負の相関があることが報告されている(門松， 1983) が，本報告におい

ても東部地域産のミズナラは，葉の側脈数が少ないという同様の結果が得られた。さらに東部地域産のミズナ

ラは，葉と堅果の形状比が小さいという特徴を持つことが明らかになった。門松(1 983) は，葉の諸形質の緯

度や経度に対応した変異は，環境条件のストレスに関係した緯度変異もしくは生態変異であるという考え方と，

ミズナラと他種との移入交雑によるという考え方を列挙し，アイソザイム分析の結果も併せて前者に起因する

のではないかと結論づけている。しかし，本報告で用いた東部地域産のミズナラクローンは近縁種であるカシ

ワに近い形態をしている(橋詰ら， 1994) 。今までの人工交雑試験等から，ミズナラとカシワは交雑和合性があ

ること(河野ら， 1991; 第 3 章第 2 節) ，両種の人工交雑家系は葉や堅果の形態が両親種の聞に位置し，葉の側

脈数や形状比が母樹のミズナラに比べ減少すること(第 3 章第 3 節)がわかっている。また，東部地域には，

カシワが多く天然分布し(長谷川， 1985) ，この地域のミズナラは，開葉が遅く(生方ら， 1994) ，カシワと開

花期が近接していると考えられる。材質的にも東部地域のミズナラは「カシワ系」であるとされ(高橋， 1984) ,

産地が取引価格に影響を与えている。以上のことから，北海道の東部地域では，ミズナラとカシワの自然交雑
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が 起 こ っ て お り ， こ の こ と が カ シ ワ に 近 い 形 態 を 持 つ ミ ズ ナ ラ が 存 在 す る 一 因 と な っ て い る と 考 え ら れ る 。

ま た ， 北 海 道 に お い て コ ナ ラ 属 は ， 氷 河 期 に 分 布 域 が 縮 小 ・ 分 断 化 し ， 後 氷 期 に 分 布 が 急 激 に 拡 大 し た こ と

が 花 粉 分 析 の 結 果 か ら 示 さ れ て い る ( 五 十 嵐 ，19 8 6 ;山 田 ， 19 9 8 )。 種 間 交 雑 と 分 布 の 変 遷 史 が 現 在 の ミ ズ ナ ラ

の 地 理 的 変 異 を 形 成 し た 主 要 な 要 因 と 考 え る 。

第 6 節 開 葉 時 期 の 地 理 的 変 異

I . は じ め に

落 葉 樹 の 場 合 ， 開 葉 時 期 の 早 遅 は ， 光 合 成 を 行 う こ と の で き る 期 間 の 長 短 に 直 接 対 応 し て い る 。 し か し ， 北

海 道 は 我 が 国 の 最 北 部 に 位 置 し ， 気 象 条 件 が 厳 し く 平 年 の 終 霜 日 が5 月 31日 以 降 と な る 地 域 も あ り ( 札 幌 管 区

気 象 台 ，19 6 4 )， 早 く 開 葉 す る こ と が 必 ず し も 植 物 に と っ て 有 利 と は 限 ら な い 。 実 際 に199 8年 に は ， 5 月 11日 に

晩 霜 害 が 発 生 し 北 海 道 内 各 地 で 樹 木 へ の 被 害 が 発 生 し て い る ( 梶 ・ 高 橋 ，199 9 )。 本 節 で は ，ミ ズ ナ ラ の 開 葉 の

産 地 間 差 を 解 明 し ， 産 地 問 差 が 生 じ た 要 因 を 明 ら か に す る た め に ， 北 海 道 内 各 地 か ら 収 集 し 同 ー の 試 験 園 に 植

栽 さ れ て い る ミ ズ ナ ラ の 母 樹 別 家 系 を 用 い て ， 開 葉 の 産 地 問 差 の 調 査 ， 解 析 を 行 っ た 。

ll. 材 料 と 方 法

林 木 育 種 セ ン タ ー 北 海 道 育 種 場 内 ( 江 別 市 ) の コ ナ ラ 属 産 地 試 験 園 の う ち ， 立 地 条 件 の 似 た2 つ の 試 験 園 に

植 栽 さ れ て い る 北 海 道 内 産 の ミ ズ ナ ラ50産 地37 8系 統 お よ び カ シ ワ10産 地31系 統 を 用 い て 以 下 の 解 析 を 行 っ た 。

調 査 は ，19 9 3年 お よ び19 9 4年 の5 月 か ら6 月 に か け て ， 主 と し て 同 一 母 樹 家 系 の 最 も 早 く 開 葉 の 進 ん で 、 い る 芽

の 状 況 を 数 値 化 し ， そ の 系 統 の 開 葉 指 数 を 求 め た 。 開 葉 指 数 は 表4-6 -1に 示 す と お り で あ る 。

① 199 3年 の ミ ズ ナ ラ お よ び カ シ ワ に お け る 開 葉 指 数 の 平 均 値 の 推 移 と ミ ズ ナ ラ の 各 調 査 日 ご と の 標 準 偏 差 を

図4-6 - 1に 示 す 。5 月 2 0日 が 最 も ば ら つ き が 大 き く ，ミ ズ ナ ラ の5 月 2 0日 の デ ー タ に つ い て 産 地 を 要 因 と し た

1 元 分 類 の 分 散 分 析 を 行 っ た 。 な お ， 開 葉 指 数 の 各 段 階 の 間 隔 は ， ほ ぼ 等 間 隔 に な る よ う に 設 定 し た た め ，

こ の 指 数 に よ る デ ー タ を 間 隔 変 数 と み な し 分 散 分 析 に 使 用 し た 。 こ の 分 散 分 析 の 結 果 か ら 産 地 聞 の 寄 与 率 を

算 出 し た 。 寄 与 率 は ， 産 地 聞 の 平 方 和 か ら 自 由 度 分 の 誤 差 分 散 を 差 し ヲ | い た 値 ( 産 地 聞 の 純 平 方 和 ) に 対 す

る 全 平 方 和 の 割 合 で あ る ( 明 石 ，198 8 )。 ま た ， 最 小 有 意 差(LSD) により産地の平均開葉指数が全体の平

均に比べ有意に早いもの，有意に遅いものを地図上にプロットした。

② 指数 1 に達した日をその系統の開葉日とし， 4 月 1 日からの積算日数で表した。これを産地ごとに平均し

た値をその産地の平均開葉日として以下の解析に用いた。なお，指数 1 に達した積算日数の平均がその産地

の開葉状態を示す指標として妥当かどうかを検討するため， 1994年に系統内の半数の個体が指数 1 となる日

を 4 月 1 日からの積算日数で記録した。この積算日数と指数 1 に達した積算日数との産地ごとの平均値の関

係を図4-6引こ示す。両者間に著しく高い相関が認められ(相関係数0.961 ;pく0.001) ，指数 1 に達した積算日

数の平均を産地の平均開葉日として用いた。年次による開葉の変動を明らかにするため，各年ごとに平均開

葉日が早い産地から )11買に順位をつけ，年次聞の順位相関係数を求めた。また，産地ごとに両年の開葉日まで

の積算温度を比較した。

③ 開葉の地域間差を明らかにするため，全産地を東西 2 地域の分割し，両地域の平均開葉日をト検定により

比較した。地域区分は前節の図4-5・1のとおりである。
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ミズナラについて産地試験園での開葉日と各系統の原産地の気象との関係を明らかにするため，調査地に④

1993) から，全ての産地に(札幌管区気象台，の気象観測地点のデータ最も近い江別市内(江別市西野幌)

ついて 1993 年および 1994 年における試験園での開葉日までの積算温度を求めた。また，原産地での 1966 年か

と試験園での開葉日までの積算温度とを比較1978)ら 1975 年の 10 年間の 5 月の平均気温(農林省・気象庁，

1 月 1 日か日平均気温が 5t を超えた日の平均気温から 5°C を引き，した。開葉までの積算温度 (T s) は，

ブナにおいて降霜と開葉の関係が指摘されているである。また，1996)(倉橋，ら開葉日まで積算したもの

ミズナラについて原産地の 1966 年から 1975 年の最終降霜日ことから，1995;梶・高橋， 1999)(二田・黒田，

と試験園での開葉日との関係を調査した。なお，近郊に観測地点が存在しない原産(農林省・気象庁， 1978)

地は，解析から除外した。

種間交雑がミズナラの開葉時期に及ぼす影響を明らかにするため，近接した試験地の交配家系(ミズナ⑤

ミズナラ×カシワ)およびその交配母樹のミズナラについて， 1993 年に，開葉状況を調査しラ×ミズナラ，

た。

開葉指数表4-6-1

開葉の状態

芽鱗が緩み緑色の部分が露出する

芽鱗の先端から葉先がでる

葉先がほぐれる

葉先が分離する

葉身がそりかえる
葉身が聞く

個体内の半分以上の芽か "6 の状態になる

系統内の半分以上の個体力ず 7 の状態になる
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系統内の半数の個体が指数 1 となった日と

平均開葉日との関係(1 994)

図4-6-2

6/7

ミズナラおよびカシワの平均開葉指数の推移

ミズナラのエラーパーは，標準偏差を示す。

6/45/285/315/20

図4-6-1

果ill. 結

1994 年が 5 月 2 日で，最も遅く開葉が観察された日は，

5 月 23 日だ、った。両年とも 22 日の差がみられた。 1993 年および 1994 年における産地別の平

最も早く開葉が観察された日は 1993 年が 5 月 7 日，

それぞれ 5 月 28 日，
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均 開 葉 日 ま で の 積 算 温 度 の 関 係 を 図4 - 6 - 3に 示 す 。 両 者 間 に 著 し く 有 意 な 相 関 関 係 が 認 め ら れ た ( 相 関 係 数

0.926;pく0.001) 。開葉までの積算温度の産地平均値は， 1993 年は 41.3~ 152.5°C , 1994年は33.4~ 134.3°C であり，

両年とも3.6~4 倍程度の差がみられた。各系統における開葉までの積算温度の両年の平均値と差の関係を図4-6­

4に示す。全体的に開葉までの積算温度は， 1993年より 1994年が低かったが，東部地域産の一部に，高い産地が

あった。東部地域産は西部地域産に比べ，開葉までの積算温度が大きく，両年の積算温度の差が小さい傾向が

みられた。両年間の開葉順位の関係を図4-6-5に示す。この関係においても両者間に著しく有意な相関関係が認

められた(順位相関係数0.879; p<O.∞1) 。

1993年 5 月 20日時点での開葉指数に対する分散分析の結果は表4-6-2のとおりである。産地聞に有意差が認め

られた (F-検定; p<O.ol)。産地の寄与率が65%程度と産地に由来する変動が大きいことがわかった。図4-6-6に，

最少有意差 (LSD) により産地の平均開葉指数が全体の平均値に比べ有意に早い産地および有意に遅い産地の

分布を示す。その結果，地域的な偏りがみられ，開葉が遅い産地は天塩川以北の日本海側，オホーツク海沿岸，

道東東部，十勝内陸で，早い産地は道南，道央から道北の内陸部に分布していた。

ミズナラおよびカシワの東西両地域の平均開葉日を図4-6-7に示す。ミズナラでは，東部地域産は西部地域産

に比べ有意に開葉が遅い結果が得られた(t-検定 ; p<0.05) が，カシワでは，両者間に有意差は認められなか

った(ト検定 ; p>0.05) 。

ミズナラの原産地の 5 月の平均気温と開葉までの積算温度との関係を図4-6-8に示す。両年とも両者間に有意

な負の相聞が認められた(1993年:相関係数心.452; pく0.01 ， 1994年:相関係数 -0.410， p<0.05)0 5 月の平均気

温が低い産地系統ほど試験園での開葉日が遅い傾向がみられた。

ミズナラの原産地の最終降霜日と平均開葉日との関係を図4-6-9に示す。両者間に1993年は有意な相聞が認め

られなかった(相関係数0.268 ;p>0.05) が， 1994年は有意な正の相聞が認められた(相関係数0.310 ;p<0.05) 。

ミズナラ×カシワ交雑家系，ミズナラの種内交配家系およびミズナラ母樹の開葉指数の推移を図4-6-10に示す。

ミズナラ×カシワ交雑家系は， ミズナラ母樹やミズナラの種内交配家系に比べ，開葉の進行が遅かった。
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1993 年 5 月 20 日時点での開葉指数の分散分析表表4-6-2
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図4-6-10 ミズナラ×カシワ交雑家系， ミズナラ種内交配家系

およびそれらのミズナラ母樹の関葉指数の推移

w. 考察

試験園近郊の西野幌における 1993 年の 4 月と 5 月の平均気温は，それぞれ 4.2°C ， 1O.0ーC (札幌管区気象台，

1993) であり， 1994 年には，それぞれ 5.o °C ， 11.3ーC (札幌管区気象台， 1994) であった。両年における日平均気

温と積算温度の推移を図 4-6-11 に示す。 4 ， 5 月の気温が高い 1994 年に全体的に開葉が早まっていることから，

ミズナラの開葉に気温が大きく影響していることが示唆された。ブナにおいて，開芽初日までの積算温度は，

年による変動が大きいことが報告されている(倉橋， 1996) 。図 4-6-11 によると 1994 年は， 1993 年に比べ気温の

高い 4 ， 5 月だ、ったが，東部地域産の 5 系統を除き，開葉までの積算温度は， 1994 年が 1993 年より低くなって

いた。春の気温の高い年は低い年に比べ，ミズナラの開葉までの積算温度が低い結果が得られた。選定地域別

に，両年間の開葉日までの積算温度を比較すると，西部地域産のミズナラは 1993 年に比べ 1994 年は平均1l. 5°C 低

かったが，東部地域産のミズナラは平均 6.7°C の低下で、あった。東西地域間で春の気温の変化に対する反応性に

違いがあることが示唆された。 2 年間の開葉日の順位相関において，特に開葉日の遅い東部地域の産地の順位
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変動が小さいことは，遅く開葉する産地は，温度変化の影響を受けにくいことを示唆している。北海道の東部

地域は，早春の寒暖の差が大きく晩霜害が発生しやすい地域であると推察される。このような地域で，暖かな

春の気温に反応し開葉時期を早めると晩霜害を受ける危険性が増すと考えられる。東部地域産ミズナラは，開

葉が遅く温度変化に対する反応が鈍いことがわかったが，これは，地域の気候に適応した特性と考えられる。

開葉時期の地理的な変異の大きな傾向としては，北海道の東部および最北部に開葉が遅い産地が分布してい

る。東部地域産が西部地域産に比べ開葉が遅いことは，アカエゾマツ(岡田， 1975) やトドマツ(栄花， 1981)

でも報告されている。これらの北海道に広く天然分布する樹種において共通の傾向がみられたことは，気候等

共通の要因によってこれらの樹種の地域変異が生じたことを示唆している。原産地の 5 月の平均気温と試験園

での平均開葉日とに正の相聞が認められたが，同様の傾向は，ヨーロッパに広く分布する Quercus petraea で、も

報告されている (Ducousso etai., 1996;Kremeretai., 1997) 。しかし北米のアカナラ (Quercus rubra) や

ほとんどの樹種では，逆の傾向を示すといわれている (Kremer etai., 1997)。我が国のブナにおいても，様々

な試験地で高緯度産の開芽が低緯度産に比べ早いことが報告されている(橋詰， 1994; 橋詰ら， 1996; 梶，

1994;梶， 1996; 梶・西谷， 1996; 倉橋・芝野， 1994; 倉橋， 1996; 梶・高橋， 1999; 中田・中山， 1994; 中

田・中山， 1995)0 Kremeretal. は997) は ， Quercuspetraea で、みられた傾向について，寒さや暖かさに対する

適応や捕食者に対する適応の影響を受けた結果であると考察している。北海道のミズナラの場合，原産地の最

終降霜日と試験園での平均開葉日との関係は明瞭で、なかったが，ミズナラはブナ等に比べ平均的に開葉が遅く

(二回・黒田， 1995) ，通常では，晩霜害の危険があまり大きくないためと考えられる。しかし前述のように，

東部地域産のミズナラは，希に訪れる暖かな春とその後の急激な気温の低下により引き起こされる大規模な霜

害に適応していると思われる。

北部，東部の海岸線には，開葉の遅い産地が分布している。北海道では一般に海岸線にはカシワが分布し，

独特の風衝の樹形をしている(長谷川， 1984) 。ところが，天塩川以北の日本海側からオホーツク海沿岸にかけ

てはミズナラが同様の樹形で分布している(長谷川， 1984; 清水， 1993) 。この地域のミズナラは形態や伸長様

式において他のミズナラと異なることが報告されている(斉藤， 1980; 清水 1993) 。また，以前からこの地域に

20E
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分布するナラ類は，モンゴリナラやミズナラとカシワの自然雑種の可能性が指摘されている(宮崎， 1988; 斉

藤， 1980) 。カシワは， ミズナラに比べ耐塩性が高いと考えられ海岸地域に適した樹種といえる。図4-6-1のとお

り，カシワの開葉はミズナラよりも遅い。さらに， ミズナラとカシワの人工交雑家系は， ミズナラ母樹やミズ

ナラ種内交配家系に比べ開葉が遅くなることがわかった(図4-6-10) 。また，東部地域のミズナラとカシワの開

葉日の差は，西部地域のそれに比べ小さく(図4-6-7) ，雌雄花の開花時期も同様に近接し，自然交配が起こる頻

度も高いことが推察される。以上から，東部地域産のミズナラの開葉が遅い原因に，カシワとの自然交雑が関

与している可能性も考えられる。

後氷期に北海道においてミズナラが分布を拡大する際，気象条件の厳しい海岸線や東部地域では，開葉時期が

遅いという特徴を持つカシワとの自然雑種が選択されていったと考える。

第 5章総合考察

1. ミズナラの繁殖特性

千歳市近郊のミズナラ天然林の 4 年にわたる調査によると， ミズナラ天然林では毎年ほぼ半数の個体が大量

に雄花を着生し，集団全体の年次変動は，堅果生産量に比べ小さいことが示された。しかし個体別の雄花生

産の年次変動は大きく，大量に雄花を着生させる個体は年次により入れ替わり， 4 年間で全体の 75% 以上の個

体が一度は雄花を大量に着生させることがわかった。また，雄花着生の優良な個体の周囲は，不良な個体の周

囲に比べ，他個体の本数が少なく，その胸高断面積合計も小さいこと，アカエゾマツ等の針葉樹が少ないこと

がわかり，雄花の着生に個体周囲の環境が大きな影響を与えていることが示された。周囲に他個体が少なく，

光や養分をめぐる競争の激しくない環境下のミズナラは，毎年多くの雄花を着生させ，逆に，周囲に他個体の

多いミズナラは，毎年ほとんど雄花を着けない。その中間の環境にある 8 割以上のミズナラは，年により雄花

着生量を変動させ，林分全体としては，毎年ほほ一定の個体が雄花を大量に着生させていることが示唆された。

このことから，林分全体としての花粉プールは，毎年，量的にはほぼ一定であるが，その構成は，変動すると

考えられる。ミズナラの堅果生産は，年次変動が大きいことが報告されているが，変動の原因のひとつとして

「風媒花説(または，受粉効率説 )J があげられている。これは，効率的に受粉や種子生産を行うために，集団

内の個体の着花を同調させるという仮説である。ミズナラの雌花生産量と堅果生産量の相聞が低いこと，雄花

量は，集団全体では変動が小さいことから， ミズナラにおいてはこの仮説に，適合しないことがわかった。

北海道内各地から選抜された個体をつぎ木によりクローン化し，単木混交植栽したミズナラ交配園において，

6 年間にわたり堅果生産量の調査を行った結果，生産量の年次変動パターンは，クローンにより異なり，その

同調性が低いことがわかった。同調性が認められた組合せ数は，北海道の東西それぞれの地域内組合せが多く，

地域間組合せは少なかったことから，地域や産地ごとに気候条件等に対する着果反応が異なることが示唆され

た。また， 6 年間の総生産堅果数にクローン間差が認められたことから，着果性に対する遺伝的な寄与が高い

と考えられた。雌花数と生産される堅果数との相関は低く，花の数から堅果数を予測できないが，開花 1 ヵ月

半後の 7 月中旬の幼堅果数と生産堅果数の相関は高く，この時点での予測が可能なことが示唆された。

近交係数を異にする組合せの人工交配試験の結果から，ミズナラは近親交配では，近縁でない個体聞の交配

に比べ，堅果の平均重量，発芽率および当年生苗の苗高が大きく低下することがわかった。また，近親交配で
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は，形態異常苗が出現する頻度が高く， ミズナラは他樹種に比べ強い近交弱勢を持つことが示唆された。この

ことから， ミズナラは，他集団とは遺伝子の交流がなく，近縁な個体のみの小集団となったとき，遺伝的に健

全な次世代が生産されず，集団が消滅する危険性があると考えられる。

2. ミズナラ天然林の遺伝的構造

アロザイム遺伝子と Moran' sI を用いてミズナラ天然林の林冠を構成する上木集団の遺伝的構造を解析した

ところ，集中分布している遺伝子のあることがわかり，遺伝的なパッチ構造を持つことが示された。共通の遺

伝子を保有する個体聞の近縁度は，高いと考えられることから，パッチ構造は，遺伝的に近縁な個体によるも

のと推察される。距離の近い個体聞は，遠い個体聞に比べ交配の機会は高いと考えられ，近縁な個体が集中分

布していれば，ランダム分布に比べ近親交配は，起こりやすいはずで、ある。しかし，同一林内にある稚樹集団

は，遺伝子頻度と遺伝子型頻度がハーデイ・ワインベルグ比と差がなく，近親交配の証拠はなかった。この原

因として， ミズナラは受粉時には近親交配の頻度が高いものの，強い近交弱勢を持つため近親交配由来の受精

匹や個体の適応度が低く，選択的に死亡するため，稚樹段階では任意交配によって成立した集団のような遺伝

子型頻度となることが考えられる。実際に第 1 章でミズナラにおいて強い近交弱勢の存在が示されている。ミ

ズナラは，自家不和合性を有すると考えられることから(河野ら， 1991) ，天然、集団内で実際に起こりやすい

近親交配は，完全兄弟間および半兄弟聞の交配であろう。この両タイプの交配により次世代に強い近交弱勢が

現れ，選択的に死亡するために，天然林内の稚樹集団の近交係数が低下し，遺伝的な健全性が保たれていると

考えられる。近年，ゲノムDNAのマイクロサテライト領域を用いた樹木天然集団の交配実態の研究において，

遠距離由来の花粉が高い率で交配に関与していることが指摘されている (Dow andAshley, 1996) が，遠距離

の個体間では，近距離の個体聞に比べ血縁関係が低い確率が高く，受精率や交配した次世代の生存率が相対的

に高くなるためにこのような結果を生じると考えられる。発芽定着後は移動できず，種子散布距離が制限され

る植物集団において，高い花粉散布能力と強い近交弱勢は，多くの個体との交配の機会を増加させ，集団内の

遺伝的な多様性を維持する役割を果たしていると考えられる。

頻度の低い遺伝子を保有する土木と稚樹の位置を比較したところ，親個体と推定される個体の比較的近距離

(30m程度以内)にのみ相同遺伝子を保有する稚樹が存在することがわかった。この林分には，カケスやアカネ

ズミが生息していることが確認されている。カケスは，林分外まで堅果を運搬貯蔵すると考えられ，相同遺伝

子を保有する稚樹の分布は，主にアカネズミによる種子の散布範囲を示していると考えられる。

北海道内各地のミズナラ天然林 9 林分について，アロザイム遺伝子と Moran'sI による解析の結果，全ての

林分で遺伝的なパッチ構造が検出され，推定されたパッチの大きさは，直径が18~46m程度で、あった。パッチ

の大きさは，林分の平均胸高直径と正の相聞が認められ，胸高直径の大きい林分ほど大きい遺伝的なパッチを

もつことがわかった。平均胸高直径が大きい林分は，個体サイズの標準偏差が大きく，数世代の個体が混在し

ていると考えられた。これに対し，平均胸高直径の小さい林分は，個体サイズが正規分布に近い一山型の分布

をしていることから，多くても 2 世代程度と考えられた。以上から，平均胸高直径の小さい林分は，比較的大

規模な撹乱により一斉に更新したものであり，平均胸高直径の大きい林分は，このような一斉更新した集団が，

比較的小規模な撹乱により部分的に何度か更新を繰り返したためにこのようなサイズ分布をとるようになった

と考えられる。繰り返される撹乱と更新により，遺伝的なパッチサイズも大きくなったと考えられる。
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3. ミズナラの種間交雑

我が固におけるコナラ属の種間交雑は， ミズナラ×カシワ， ミズナラ×コナラ，コナラ×ミズナラ，コナ

ラ×カシワで雑種が創出されている(河野ら， 1991) 。今回，カシワ×ミズナラでも種間雑種が創出されたこと

から， ミズナラとカシワは，相互に交雑和合性を持つことが明らかとなった。北海道においてミズナラは，平

地から山地まで，ほほ全域にわたって分布している。カシワも海岸沿いを中心に分布域が広く，ミズナラの分

布域とも重なっている。これに対してコナラは，日高地方を中心に十勝地方や道南部の一部に分布が限定され

ている (1 青水， 1998) 。よって，北海道においてミズナラの自然交雑を考える場合，カシワとの交雑がより重要

と考えられる。

ミズナラ×カシワ種間雑種個体は，堅果や雄花の生産および堅果や花粉の発芽率において，同齢のミズナラ

の種内交配個体と比較して遜色のない値を示すことがわかった。また，この種間雑種個体は， ミズナラおよび

カシワとの戻し交雑が可能であり，開花時期も両種と重なることから，両種聞で浸透交雑が起こる可能性が示

唆された。

ミズナラ×カシワ種間交雑個体は，葉や堅果の殻斗の形態，各部の毛の着生状況が両親種の中聞からややミ

ズナラ寄りに位置することがわかった。また，走査型電子顕微鏡による花粉表面形態の観察では，表面の突起

の形状が両親種の中間的な形態を示していた。これらの葉や殻斗の形態を指標に，天然林のミズナラ個体の形

態を分析したところ，天然林の中には， ミズナラに近い個体からカシワに近い個体まで連続的に分布すること

が示された。このことから，天然林内では， ミズナラとカシワの自然交雑が起こっていることが示唆された。

北海道内には， ミズナラとカシワの形態を様々な程度で併せ持つ個体の存在が広く知られている。これらは両

種の種間雑種およびそれらと両親種との戻し交雑個体である可能性の高いことが示された。

4. 北海道におけるミズナラの地理的変異

北海道におけるミズナラの地理的変異は，北海道を日高山脈，大雪山地および北見山地で大きく東西に二分

し，この地域間の変異について解析を行った。

PCR-RFLP 法によりミズナラの葉緑体 DNA に 2 つのタイプが検出された。これを用いて産地別のミズナラを

分析した結果， 2 つのタイプの頻度が産地問で大きく異なることがわかった。分布図を作成すると，頻度の低

いタイプは，主に西部地域に分布し，東部地域では l 産地にのみ分布していた。被子植物において葉緑体 DNA

は，母性遺伝するとされていることから，種子散布距離の制約から分布の偏りが生じたと考えられた。

これに対して，核 DNA の一次生産物であるアロザイムの変異は，集団間の遺伝的分化の程度が著しく低く，

全変異の約1. 5% 程度が林分間変異であり，地域間変異はわずか 0.5% 程度と推定された。核 DNA は，両親個体か

ら均等に次世代に受け渡されることから，花粉による移動が可能で、あり， ミズナラのように分布域が連続して

いる樹種では，連続的な花粉の移動により集団聞の遺伝的分化が抑制されていると考えられる。葉緑体 DNA と

アロザイムにみられた変異パターンの違いは， ミズナラの持つ繁殖特性のうち，堅果の散布距離と花粉の飛散

距離の大きな違いに起因すると考えられる。

ミズナラの葉や堅果の形態における地理的変異の解析は，比較的多く報告されている。しかしほとんどの

報告が自生している現地からの直接標本を解析しているため，産地聞の環境分散と遺伝分散を分離できず，得

られた変異が環境によるものか，または遺伝的なものかを判断することができなかった。本論文では，北海道



ι一一~一一 切

-100
林木育種センター研究報告 第 19 号

内各地から選抜した個体を，つぎ木によりクローン化し，同一試験地に単木混交植栽することにより，葉や堅

果の諸形質の反復率を推定することが可能となった。これによると，葉の諸形質の反復率は， 0.Q7 5~O.279 とな

り，既往の報告より低い値となった。比較的反復率の高い葉の形状比および側脈数を用いて東西地域間の違い

を解析したところ，東部地域産のクローンは，西部地域産に比べ，形状比が小さく側脈数が少ないことがわか

った。また，堅果の形状比は，堅果重に比べ，個体(ラメート)聞や年次聞の変動が小さく，遺伝性の高い形質

と考えられた。この堅果の形状比において，東部地域産のクローンは西部地域産に比べ小さいことがわかった。

開葉時期は，生育場所の気候に適応した形質であると考えられる。春先にいち早く開葉するのが適応的であ

るか，遅霜等の危険を回避するために遅く開葉するのが適応的であるかは，その個体が生育している地域の気

象条件により変わってくる。環境条件がほぼ均一な試験園で開葉調査すをることにより，同ーの気象条件に対

する開葉の反応の遺伝的な違いのみを調べることができる。開葉時期においても，東西地域間で明瞭な違いが

検出された。東部地域産は，西部地域産に比べ開葉が遅く，気温の高い春でも，開葉までの積算気温の低下が

小さいことがわかった。これは，平年は春の気温が低く，希な春先の高温後の急激な気温の低下による霜害の

危険性がある北海道東部地域に適応した特性であると考えられる。カシワはミズナラよりも開葉が遅く，ミズ

ナラ×カシワの人工交配家系もミズナラに比べ開葉が遅くなることがわかった。

葉や堅果の形質および開葉時期をまとめて比較すると，いずれの形質においても東部地域産のミズナラは，

西部地域産に比ベカシワに近い。カシワは，海岸地域を中心に十勝地方では内陸まで広く分布している。第 3

章でミズナラとカシワは交雑和合性のあることが確認されていること，第 4 章の葉緑体 DNA タイプが東部地域

の各産地の両種間で、差がなかったこと等を総合的に考えると，北海道の東部地域では，ミズナラとカシワの自

然交雑や両親種への戻し交雑が起こっていると推察される。

また，葉緑体 DNA 多型の分布パターンから，西部地域には東部地域にはほとんどないタイプが全域にわたり

分布していることがわかった。このタイプの起源は現在までの結果からは，明らかにすることはできないが，

次の 4 つの可能性が考えられる。

1)本州産のミズナラが起源である。

2)サハリンや沿海州のミズナラもしくはモンゴリナラが起源である。

3)同一地域に分布するコナラが起源である。

4)この地域のミズナラがもともと保有していたものである。

今後，周辺地域の調査が進めば，より確かな推定が可能となるであろう。

氷河期の間，寒暖の変動とともに分布の縮小，拡大を繰り返していた北海道のミズナラは，その最寒冷期に

おいても完全に消滅することがなかったという(五十嵐， 1991)。後氷期となり，逃避地に生育していたミズナ

ラは，急激に分布が拡大したが，東西地域間に日高山脈，大雪山地および北見山地が存在し花粉の交流は多

少あったものの堅果の交流が制限されたためにこのようなDNA多型の分布パターンとなったと考えられる。た

だし北見山地は他に比べ標高が低いために両地域間で堅果による移動があったと考えられる証拠がある。 滝

上町上札久留は，北見山地の東側であるが，この産地のミズナラは，東部地域で唯一，葉緑体DNAの低頻度タ

イプ (B タイプ)を持つことがわかっている。ここと西部地域を隔てているのは，標高310mの札久留峠と標高

300mの天北峠で、あり，他に比べ極端に低い(図5-1)ことから，カケス等による堅果の移動が十分可能と考え

られる。
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図5-1 北海道脊梁山系の標高推移

5. 北海道におけるミズナラの遺伝資源保存に対する提言

北海道におけるミズナラを対象とした林木遺伝資源保存林は，全体で 17 箇所であり，東西地域に分けると，

東部地域が 10 箇所，西部地域が 7 箇所であり，ほほ均衡がとれていると考えられる。しかし，北海道森林管理

局函館分局管内は， 2 箇所と少ない。ブナは， ミズナラと最も生育立地の競合する種とされている( i度遅，

1994) が，この地域は，ミズナラの適地にブナが分布し，国有林ではナラ類の資源量が特に少ない(北海道水

産林務部， 1998) 。花粉分析の結果によると(五十嵐， 199 1)，この地域では，後氷期にまずコナラ属を主とし

た森林が成立し，その後ブナが主体となる森林になったことが推察される。このような分布の変遷をした地域

は，北海道では他になく，遺伝的に異なる特性を持つことが考えられる。また，ミズナラの北海道と本州との

遺伝的なつながりを考える上でも貴重な地域といえる。北海道最北部の稚咲内周辺のミズナラは，開葉が極端

に遅く，開葉の年次変動も小さかった。第 4 章第 6 節の図 4-6-4 および図 4- 6- 5において，西部地域産の他産地と

分布が極端に離れているものがこの稚咲内産のミズナラである。この近郊には，モンゴリナラを対象樹種とし

た遺伝資源保存林が 1 箇所指定されているが，ミズナラとモンゴリナラの関係を明らかにする上でもこの地域

に新たに遺伝資源保存林を設定する必要があると考える。最後に東西両地域を分割する山系は北上するに従い

標高が低くなる。前述したように，この地域では，東西両地域聞の遺伝的交流が起こっていることが推定され

る。北海道のミズナラの遺伝的変異を明らかにする上でもこの地域に遺伝資源保存林を設定することが望まれ

る。

6. ミズナラにおける遺伝育種的な天然林施業技術の確立に向けた提言

北海道の森林・林業は天然林が中心であるが，天然林資源の減少，質的な劣化が問題となっている現在，こ

の天然林の資源回復に向けた施業技術の確立が急務となっている。天然林は，様々な生物の集合体であり，繁

殖という行為を通して次世代を生産している。天然林内のそれぞれの個体は，現在の自分自身の価値だけでな

く，次世代に遺伝的に関与するという価値を併せ持つ。天然林を，次世代を生産する繁殖集団として取り扱い，
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目的とする次世代を残していくための施業法が遺伝育種的な天然林施業である。この施業は，天然林を永続的

に取り扱っていくため，以下のような基本的な考えに沿って進めていく必要があると考えられる。

1)森林生態系の持つ潜在的な力を活用し，同一地域で完結する施業である。

2)林分の遺伝的な健全性を保ちつつ，目標とする遺伝的特性に誘導していく施業である。

3) 現在の林分だけでなく，次世代以降の遺伝的特性を考慮した施業である。

4) 低コスト，省力化を目指す施業である。

この施業法の流れを図5

力を評価する技争材柿術|ド町:守~，②評価した林分を， 目的とする遺伝的特性を持つ林分に誘導する技術に分けられる。評価

には，現在の林分が持つ遺伝的特性の他に次世代を残すのに十分な個体数があるか，十分な雌雄花の着生量が

あるかといった次世代への貢献度も含まれる。目的とする遺伝的特性は，遺伝的な多様性の保全を中心とした

林分や高品質木材の供給可能な林分など，その林分の置かれた位置や，施業者の意図により様々なものが想定

できる。

このような遺伝育種的な天然林施業技術を確立するためには、以下のような研究・技術開発が必要である。

① 林分の遺伝的構造の解明

林分内に何世代が共存するか、家系がまとまって存在するか、など林分内の垂直的および水平的な遺伝的

構造を明らかにする。

② 林分内の交配・繁殖システムの解明

林分内でどのような交配が行われているか、全体の何割の個体が交配に関与しているか、また、どのよう

な繁殖様式をとるかなどを明らかにする。

③ 各種形質の遺伝性の解明

有用な形質(幹の通直性や真円性、耐病性等)やその他の多くの形質の遺伝性を明らかにし、林分のもつ

遺伝的変異の大きさ、幅を明らかにする。

④ 地理的な遺伝的変異の解明

各種形質の地理的変異から地域区分を行い、種苗の移動可能な範囲を明らかにする。

本論文では， ミズナラの上記 4 つの課題に関して以下のことが明らかとなった。

① ミズナラ天然林は，遺伝的なパッチ構造を持ち，各林分のパッチの大きさは，平均胸高直径と相闘がある。

② ミズナラ天然林では，個体が入れ替わりながら，毎年約半数の個体が雄花を大量に着生させている。雄花

の着生と周囲の環境とに密接な関係がある。堅呆生産量に遺伝的な違いがある。ミズナラは，強い近交弱勢

を持つ。

③ 日高山脈，大雪山地および北見山地で分割した北海道の東西地域間で，様々な形質に違いがある。

以上のことから，遺伝育種的な天然林施業技術の確立に対して以下の提言を行う。

天然林内には，遺伝的なパッチ構造があることから，その大きさを考慮して保残個体を選定する必要がある。

形質が特に優れているからといって，林分内のある特定の部分にある個体群のみを残すと，近交弱勢等により

遺伝的に劣化した次世代になる危険性がある。遺伝的な多様性を次世代に伝えるためには，多くの家系を残す

必要があり，その林分の推定されるパッチサイズを考慮し，なるべく均等な距離間隔で保残個体を選定するこ

とが必要である。
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雄花の着生は周囲の環境と密接な関係があり，遺伝的に多様な次世代を生産させるためには，堅果の豊凶に

あわせて， ミズナラの周囲の光環境を改善し雄花着生を促進させる必要がある。

堅果や苗の広域にわたる移動，特に東西聞の移動は，避ける必要がある。

今後， ミズナラについて，様々な表現形質の遺伝性を明らかにし，優良形質個体の選択的な伐採や保残が次

世代の遺伝的特性にどのように影響するか解明する必要がある。さらに，花粉の有効飛散距離を明らかにし，

繁殖集団の大きさを推定する必要もある。また遺伝資源保存や，天然林施業は，この繁殖集団を単位として行

うことが最も効率的であり，かつ効果的であると考える。
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図5-2 遺伝育種的な天然林施業法の流れ図

林分のタイプ分け

A:遺伝育種的な施業法を用いる必要のない林分

B:遺伝育種的な施業法が必要な林分

B 1 既存の遺伝子で改良可能な林分

B2: 他から遺伝子群の導入が必要な林分

B3:既存の遺伝子の改良および他からの導入の両方が必要な林分

摘要

本研究は， ミズナラの繁殖特性，近縁種であるカシワとの雑種性，林分の遺伝的構造および北海道における

地理的変異の調査から，北海道においてミズナラの保有する種内変異を解析し，その変異の成因を明らかにす

ることを目的とした。さらに，これらの生態遺伝学的な解析結果をもとに，遺伝・育種的な立場から，ミズナ

ラの遺伝資源としての保存方策および天然林施業技術の確立に向けた提言を行うことを目的とした。

1.ミズナラ天然林では毎年ほぼ半数の個体が大量に雄花を着生し，集団全体の年次変動は，堅果生産量に比

べ小さいことが示唆された。しかし，個体別の雄花生産の年次変動は大きく，大量に雄花を着生させる個体

は年次により入れ替わり， 4 年間で全体の75%以上の個体が一度は雄花を大量に着生させることがわかった。
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また，雄花着生の優良な個体の周囲は，不良な個体の周囲に比べ，他個体の本数が少なく，胸高断面積合計

も小さいこと，アカエゾマツ等の針葉樹が少ないことがわかり，雄花の着生に個体周囲の環境が大きな影響

を与えていることが示された。

2. ミズナラ交配園の堅果生産量の年次変動パターンは，クローン聞の同調性が低いことがわかった。同調性

が認められた組合せ数は，北海道の東西それぞれの地域内から選定されたクローン聞の組合せが多く，地域

を異にする組合せは少なかったことから，気候条件等に対する着果の反応において地域的な分化が起きてい

ることが示唆された。また. 6 年間の総生産堅果数にクローン間差が認められたことから，着果性において

遺伝的な寄与が高いと考えられた。雌花数と生産される堅果数との相関は低く，花の数から堅果数を予測で

きないが，開花 1 ヶ月半後の 7 月中旬の幼堅果数と生産堅果数の相関は高く，この時点での予測が可能なこ

とが示唆された。

3. 人工交配試験から， ミズナラは近親交配において，堅果の平均重量，発芽率および当年生苗の苗高が大き

く低下することがわかった。また，近親交配では，形態異常苗が出現する頻度が高くミズナラは，他樹種に

比べ強い近交弱勢を持つことが示唆された。

4. アロザイム遺伝子と νloran' sI を用いてミズナラ天然林の林冠を構成する土木集団の遺伝的構造を解析し

たところ，近縁な個体からなるパッチ構造を持つことが示された。頻度の低い遺伝子を保有する土木と稚樹

の位置を比較したところ，親個体と推定される個体の比較的近距離 (30m程度以内)にのみ相同の遺伝子を

保有する稚樹が存在した。これは，アカネズミ等による堅果の散布が原因と考えられた。

5. 北海道内各地のミズナラ天然林 9 林分について，アロザイム遺伝子と Moran'sI による解析において，全

ての林分で遺伝的なパッチ構造が検出され，推定されるパッチの大きさは，直径が18m~46m程度で、あった。

パッチの大きさは，林分の平均胸高直径と正の相聞が認められ，胸高直径の大きい林分ほど大きい遺伝的な

パッチをもつことがわかった。比較的大規模な撹乱による一斉更新とその後の小規模な撹乱による部分的な

更新が，林分の個体サイズ分布やを遺伝的なパッチサイズを規定していると考えられた。

6. 人工交配によりミズナラとカシワの交雑和合性の確認およびミズナラ×カシワ人工交雑個体の稔性や形態

的特性の調査，解析を行った。カシワを雌性親， ミズナラを花粉親とした交配で堅果が生産されたことから，

ミズナラとカシワは，相互に交雑和合性を持つことが明らかとなった。ミズナラ×カシワ種間雑種個体は，

堅果や雄花の生産および堅果や花粉の発芽率において，同齢のミズナラの種内交配個体と比較して遜色のな

い値を示すことがわかった。また，この種間雑種個体は， ミズナラおよびカシワとの戻し交雑が可能であり，

開花時期も両種と重なることから，両種間で浸透交雑が起こる可能性が示唆された。ミズナラ×カシワ種間

交雑個体は，葉や堅果の殻斗の形態，各部の毛の着生状況が両親種の中聞からややミズナラ寄りに位置する

ことがわかった。走査型電子顕微鏡による花粉表面形態の観察により種間雑種個体は，両親種の中間的な形

態を示すことがわかった。葉や殻斗の形態を指標に，天然林のミズナラ個体の形態を分析したところ，天然

林産個体は，ミズナラに近い形質を持つ個体からカシワに近い形質を持つ個体まで存在し，天然林内でミズ

ナラとカシワの自然交雑が起こっていることが示唆された。

7. ミズナラの葉緑体 DNA. アロザイム，葉や堅果の形態および開葉時期という形質を用いて，北海道を日高

山脈，大雪山地および北見山地で大きく東西に二分し，この地域聞の変異についての調査，解析を行った。

葉や堅果の形態および開葉時期において東西地域聞に大きな違いが認められ，東部地域産のミズナラは，西
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部地域産に比ベカシワの形質に近いことが示された。東部地域では， ミズナラとカシワの自然交雑や両親種

への戻し交雑が起こっていることが推察された。葉緑体 DNA 多型においては，西部地域には東部地域にはほ

とんど分布しないタイプが全域にわたり分布していることがわかった。氷河期の間，逃避地に生育していた

ミズナラは，後氷期に急激に分布が拡大したが，東西地域間に日高山脈，大雪山地および北見山地が存在し，

花粉の交流はあったものの堅果の交流が制限されたためにこのような DNA 多型の分布パターンとなったと考

えられる。

8. 以上からミズナラの遺伝資源に対して以下の提言を行う。北海道におけるミズナラを対象とした林木遺伝

資源保存林は全体で 17 箇所，東部地域が 10 箇所，西部地域が 7 箇所であり，ほぼ均衡がとれていると考えら

れる。しかし北海道森林管理局函館分局管内は， 2 箇所と少ない。この地域は， ミズナラとブナが競合す

る地域であり，北海道と本州との遺伝的なつながりを考える上でも貴重な地域といえ，特に渡島支庁内に新

たな遺伝資源保存林の設定が望まれる。北海道最北部の稚咲内周辺のミズナラは，開葉が極端に遅く，開葉

の年次変動も小さかった。この近郊には，モンゴリナラを対象樹種とした遺伝資源保存林が 1 箇所指定され

ているが，ミズナラとモンゴリナラの関係を明らかにする上でもこの地域に新たに遺伝資源保存林を設定す

る必要があると考えられる。また，東西両地域を分割する山系は北上するに従い標高が低くなる。この地域

では，東西両地域聞の遺伝的な交流が起こっていることが推定されるため，北海道のミズナラの遺伝的変異

を明らかにする上でもこの地域に遺伝資源保存林を設定し諸調査を進めることが望まれる。

9. 遺伝育種的な天然林施業技術の確立に対して以下の提言を行う。天然林内には，遺伝的なパッチ構造があ

ることから，その大きさを考慮して保残個体を選定する必要がある。形質が特に優れているからといって，

林分内のある特定の部分にある個体群のみを残すと，近交弱勢等により遺伝的に劣化した次世代になる危険

性がある。遺伝的な多様性を次世代に伝えるためには，多くの家系を残す必要があり，その林分の推定され

るパッチサイズに考慮し，なるべく均等な距離間隔で保残個体を選定することが必要である。雄花の着生は

周囲の環境と密接な関係があり，遺伝的に多様な次世代を生産させるためには，堅果の豊凶にあわせて， ミ

ズナラの周囲の光環境を改善し雄花着生を促進させる必要がある。堅果や苗の広域にわたる移動，特に東西

聞の移動は，避ける必要がある。
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