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【解	
 説】 

シリーズ：日本の森林樹木の地理的遺伝構造（3） 

エゾマツ類（マツ科トウヒ属） 

逢沢	
 峰昭*, 1 

 
 

はじめに 
 

マツ科トウヒ属（Picea A. DIETR.）は、高木性の針葉樹
種であり、北半球に広がる針葉樹林の主要構成樹種であ

る。トウヒ属の分類には、古くから針葉断面の形状（四

稜形・扁平）が重視されてきたが、近年では成熟球果の

種鱗が固く閉じるか閉じないかにより、バラモミ（Picea）
節とトウヒ（Casicta）節に分け、次いで針葉断面の形状
によって、亜節または列に細分するという体系が用いら

れている（Farjon 1990）。しかし、Ran et al.（2006）の世
界のトウヒ属樹種の分子系統解析によると、トウヒ属樹

種は北米大陸を起源として、第三紀のはじめにベーリン

グ陸橋を通って 2 回にわたってアジアに進入し、さらに
アジアからヨーロッパに広がったとされ、球果の種鱗や

針葉の形状は、各地域において平行的に生じたようだ。 
我が国においては、6種 2変種のトウヒ属樹種が分布し
ている。このうち、北海道、サハリン、沿海州、カムチ

ャッカおよび中国東北地方に分布するエゾマツ Picea 
jezoensis（Siebold et Zucc.）Carrière var. jezoensis、本州中部
および紀伊半島に分布するトウヒ P. jezoensis var. 
hondoensis（Mayr）Rehder、朝鮮半島と中国東北地方南部
に分布するチョウセントウヒ var. koreana Uyeki（植木
1942）の 3変種を含むPicea  jezoensis（Yamazaki 1995）
（図−1）は、北東アジアの寒温帯林の主要構成樹種であ
る。特にエゾマツは、建築材、家具材、楽器材およびパ

ルプなどの幅広い用途に利用可能な優良材を生産するこ

とから、重要な木材資源となっている。 
P. jezoensis の分布域を北東アジアというスケールでみ
た場合、エゾマツは、ロシア、中国および北海道におい

て比較的広い分布域を持つが、分布域の南縁部に位置す

る本州のトウヒや韓国のチョウセントウヒの分布域は、

山岳の高標高域に分断化している。このようなP. jezoensis

の変種間の分化や集団間分化は、第四紀の氷期と間氷期

の繰り返しにともなって生じた、分布域の拡大・縮小と

いった分布変遷によって形成されてきたと予想される。

そこで、遺伝マーカーを用いて、P. jezoensis の遺伝子の
地理的変異を調べ、集団の歴史について推論することを

試みた。なお、本説では、上述の3変種を含んだP. jezoensis
を、便宜上エゾマツ類と呼ぶことにする。 
 
 

 
図−1	
 北東アジアにおけるエゾマツ類の分布域と遺伝解 
	
 	
 	
 析集団の位置図 
var. jezoensis：エゾマツ、var. koreana：チョウセントウヒ、
var. hondoensis：トウヒ。△はAizawa et al. (2009)の後に追
加解析した集団。Aizawa et al.（2009）を改変。 
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地理的遺伝構造 
 
日本を中心にエゾマツ類の分布域を広く網羅するよう

に、エゾマツは、カムチャッカ 2、ロシア大陸部 1、中国
東北地方 1、サハリン 3、北海道 15の合計 22集団、トウ
ヒは本州の中部山岳地域 8、紀伊半島 2の合計 10集団、
チョウセントウヒは韓国智異山の1集団、合計33集団990
個体から針葉を採取してDNAを抽出した（図−1）。そし
て、マツ科では母性遺伝して種子によって拡がるミトコ

ンドリア DNA（mtDNA）の PCR-RFLP マーカー、およ
び両性遺伝する核DNAのSSR（マイクロサテライト）マ
ーカーの 4 遺伝子座を用いて集団間の系統的関係と、各
地域集団の保有する遺伝的多様性を調べた（Aizawa et al. 
2007, 2009）。さらに、韓国の徳裕山（TGY）、ロシアのウ
ラジオストック（VDK）、北海道の利尻島（RSR）と落石
（OCI）の集団の追加解析を行った（図−1）。 
 

 
図−2	
 エゾマツ類のミトコンドリアDNAハプロタイプ 
	
 	
 の地理的分布（A）とハプロタイプ間の系統的関 
	
 	
 係（B） 

Aizawa et al. 2007を改変。 
 
 
解析の結果、5つの主要なmtDNAハプロタイプが検出
された（図−2）。ハプロタイプ Iは北海道全域、IIは北海
道中部と北部、IIIはロシアおよび中国、Vは韓国、VIは
本州にみられ、各ハプロタイプは、宗谷海峡、津軽海峡、

朝鮮海峡によって明確に分かれていた（図-2A）。各集団
間の地理的分化の程度はGST = 0.904と、針葉樹における
mtDNAの遺伝子分化係数の平均値（GST = 0.768；Du et al. 

2009のデータを基に計算）に比べて高かった。各mtDNA
ハプロタイプ間の系統的関係についてみると、ロシアお

よび中国に見られるハプロタイプ IIIから2つの枝が分岐
し、一方の枝から北海道のハプロタイプ Iおよび IIが、
他方の枝からは韓国Vと本州のVIが分岐していた（図–
−2B）。海峡の形成年代から推定すると、本州と北海道、
本州と朝鮮半島間の集団間の分化は、いずれも 10万年前
以前（大嶋 1990）に、北海道とサハリン間では 1万年前
以前（大嶋 1990）に起きたものと考えられる。ただ、北
海道とそこから約 40km 離れているサハリンはハプロタ
イプが異なるが、北海道から約 20km離れている利尻島集
団のハプロタイプは北海道と同じであった。したがって、

サハリンは利尻島と同じく北海道から 1 万年前以前に分
離したと考えられているが、サハリン集団のほうがより

早く北海道から分離し、その後北海道集団と分布域が連

続することはなかったと推察される。 
過去の分布変遷史を再現する上で、種の特定が可能な

大型化石遺体などの古生物学的情報は有用である。日本

においては、扁平な針葉をもち、球果の種鱗が薄い紙質

で縁に歯牙状の鋸歯をもつ樹種はエゾマツ類に限られる。

さらに、このような形態をもつ針葉や球果化石が比較的

豊富に産出している。そこで、mtDNAハプロタイプ間の
系統的関係（図−2B）と日本列島におけるエゾマツ類化石
の産出年代と併せて推論をおこなった。その結果、北海

道のエゾマツの祖先集団は、更新世前期以前（矢野・石

狩低地帯研究会 1967）に大陸部からサハリン経由で北海
道に移住してきたと推論された。これとは対照的に、本

州のトウヒは更新世前期以前（百原ら 1997）に朝鮮半島
経由で本州に移住してきたと推論された（Aizawa et al. 
2007）。 
次に核 DNAの SSRマーカーを用いて、STRUCTURE
解析（Prichard et al. 2000）を行い、地理的遺伝構造を調べ
た。この解析を用いる利点は、すべての個体が事前にど

の集団に属しているかの情報を与えずに、各個体を統計

的な確率モデルに基づいて K 個の遺伝的なまとまり（1
つの共通祖先種から分化したクラスター）に割り振るこ

とにより、各個体がどのクラスターに由来する遺伝子を

どの程度保有しているのかを調べることができる点にあ

る（Pritchard et al. 2000）。STRUCTURE解析の結果、最適
なクラスターはK=2と推定された。各集団における両ク
ラスターの混合割合をみると、エゾマツではクラスター1
が、トウヒではクラスター2が優占し、明確に二分された。
また、韓国集団は両クラスターが混合していた。次いで、

エゾマツとチョウセントウヒ、およびトウヒとチョウセ

ントウヒの 2つのグループに分けて、STRUCTURE解析
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を行ったところ、各グループ内において、それぞれ 3 つ
のサブクラスターが検出され、カムチャッカ集団がほか

のエゾマツ集団から分化していること、紀伊半島のトウ

ヒ集団は本州中部山岳の集団から分化していること、チ

ョウセントウヒはトウヒよりも大陸のエゾマツにより近

いことが示唆された（図−3）。これはカムチャッカ集団の
ような著しい隔離分布集団や、紀伊半島集団のような集

団サイズの小さい隔離分布集団では、遺伝的浮動により、

集団間の分化が生じていることを示している（Aizawa et 
al. 2009）。また、系統的に、チョウセントウヒが大陸のエ
ゾマツから分化したことを示唆しており、mtDNAの系統
解析の結果を支持している。 
 

 

図−3	
 核SSRの4遺伝子座を用いたSTRUCTURE解析に 
	
 	
 	
 よって得られたエゾマツ類の地理的遺伝構造 
縦軸はSTRUCTURE解析によって得られたクラスターま
たはサブクラスターの混合割合を表す；各集団の略号は

図-1と対応している。Aizawa et al.（2009）を改変。 
 
 

遺伝的多様性 
 
核 DNAの SSRマーカーによって各集団間の分化と遺
伝的多様性を評価した。集団間の分化の程度を示す FST

の値は 0.101と、mtDNAの遺伝的分化の程度を示す値に
比べて著しく低かった。これは、エゾマツ類が風媒樹種

であり、核DNAが花粉と種子によって移動するため、花
粉による遺伝子流動の効果が大きいためと考えられる。

しかし、一般的な針葉樹（GST = 0.073）やトウヒ属樹種（GST 
= 0.055）（Hamrick et al. 1992）の値に比べるとやや大きか
った。距離による遺伝的隔離の効果（Isolation by distance）
を調べた結果、各集団ペア間の距離の効果に加えて、各

集団ペア間に海峡を挟むと遺伝的分化が大きくなってい

た。したがって、日本を取り囲む海峡の存在が地理的障

壁として、遺伝的分化の程度を高めていると考えられた。 
各集団における遺伝的多様性をみると、カムチャッカ

のエゾマツ、紀伊半島のトウヒ、韓国のチョウセントウ

ヒといった分布域の末端部に位置する集団の遺伝的多様

性が低い傾向がみられた（図−4）。特に、著しく隔離して
いるカムチャッカ集団や集団サイズの小さい韓国の集団

からは、稀な対立遺伝子（<1％；レアアレル）が完全に
消失していた。これは、分布変遷の中での集団規模の縮

小にともなう遺伝的浮動の効果と考えられた。ただし、

これらの集団においては、過去の有意な集団サイズの縮

小（ボトルネック）の痕跡はみられなかった。これは、

数10万年前という古い時代に集団サイズの縮小を経験し
ているか、それほど古い時代でなくても集団サイズがき

わめて小さいことにより、レアアレルと遺伝子多様度が

両方とも消失し、突然変異と遺伝的浮動の効果が平衡状

態に達している（Cornuet and Luikart 1996）ためと考えら
れた。一方で、今日比較的大きな分布域をもつ北海道か

らサハリン中部のエゾマツ集団からは有意なボトルネッ

クの痕跡が検出された。これはレアアレル数の減少によ

るものと考えられた（図-4）。北海道からサハリンにかけ
ては、約 2万～1万年前にカラマツ属やマツ属の花粉が増
加しており、寒冷で乾燥した気候の卓越によってこの地

域にツンドラ的景観が広がっていたと考えられている

（Igarashi et al. 2002）。したがって、この時代のエゾマツ
集団の衰退と縮小や、気候の緩和後の集団の拡大時に生

じた創始者効果によって、対立遺伝子の消失が起きたと

推察される（Aizawa et al. 2009）。 
 

 
図−4	
 核SSRの 4遺伝子座で評価したエゾマツ類の遺 
	
 	
 	
 伝的多様性 
Ag[46]：対立遺伝子多様度、RAg[46]：稀な対立遺伝子の
多様度、Hs：ヘテロ接合度。＋は有意な（P < 0.05）ボト
ルネックが検出された集団。Aizawa et al.（2009）を改変。 
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エゾマツ類の分類 
 
	
 Yamazaki （1995）はエゾマツ類を 3変種に分類した。
最近、北東アジアにおけるエゾマツ類の球果形態を調べ、

形態に連続性がみられることから、P. jezoensis の種内分
類群を認めない見解もある（Park et al. 2010）。しかし、K=2
における STRUCTURE解析の結果は、3変種の分布とよ
く対応しており、分類学的な妥当性が示唆された（図−3）。 
本州のトウヒの分布北限である福島県尾瀬地方には樹

皮がエゾマツ（図−5A）と酷似したオゼトウヒ（f. ozeensis 
Hayashi）（図−5B）が分布しており、エゾマツと分類され
た時代もあった。しかし、遺伝解析の結果、本州のトウ

ヒと遺伝的に同一であることがわかった（図−2）。また、
北海道のエゾマツの中には、樹皮に深い裂け目をもたず、

一見モミ属のトドマツと見間違うような樹皮をしたシロ

エゾマツ[f. takadae（Tatew.）Hayashi]がみられる（図−5C）
が、遺伝的な分化は見られず、品種レベルの違いとみな

された。チョウセントウヒは、樹皮が鱗状に剥離する特

徴があるものの（図−5D）、球果が小さく、針葉は短く、
本州のトウヒと酷似していることが指摘されていた

（Yamazaki 1995）。しかし、本研究によりトウヒとは遺伝
的に異なることがわかった。大陸部におけるチョウセン

トウヒとエゾマツの分布境界については、本研究では明

らかにできなかった。ただ、韓国においては、チョウセ

ントウヒは智異山と徳裕山のほか、北部の桂芳山に分布

しており（Jang and Park 2010）、この集団は他の韓国内の
集団から、mtDNA および核 SSR レベルで分化している
ことが報告されている（Moriguchi et al. 2009）。また、本
研究の結果、ウラジオストックと中国東北地方の集団は

ハプロタイプ IIIを、韓国徳裕山の集団はハプロタイプV
を保有していた（図−2A）。これらのことを考慮すると、
両変種の境界は韓国北部～中国・北朝鮮国境の長白山付

近にあるものと予想される。今後の課題である。 
 

おわりに 
 
エゾマツはアカエゾマツとともに、北海道の木に指定

されているように、北海道の天然林を代表する樹種であ

る。エゾマツの蓄積は1950年代には8000万m3あったが、

戦後の製材やパルプ用材としての利用のため、天然林へ

の植え込みや人工林造成といった更新作業をともなわな

い伐採を行ってきた結果、今日では約 4400万 m3と半減

し、北海道における針葉樹資源の約 13％を占めるに過ぎ
なくなった（小鹿 1995；福地ら 2009）。それでも 1960
年代初めまではエゾマツの年間造林面積は 1000～1600ha 

図−5	
 エゾマツ類の樹皮形態 
A：エゾマツ（北大雨龍演習林）、B：オゼトウヒ（福島
県尾瀬沼山峠）、C：シロエゾマツ（北海道下川町）、D：
チョウセントウヒ（韓国智異山）、E：トウヒ（奈良県大
峰山）。 
 
で推移していた。しかし、その後激減した上、成林する

割合も低いことから、エゾマツの人工林は今日の道内の

人工林 150 万 ha の 1～2％を占める程度といわれている
（福地ら 2009）。このような造林されなくなった理由は、
エゾマツがトドマツやアカエゾマツに比べて、苗木作り

が難しく、若齢林で霜害や病虫害が発生しやすい傾向に

あるためといわれている。しかし、育苗上の技術的問題

の多くは克服され、例えば、東京大学北海道演習林のよ

うに、事業的な苗木生産への取り組み（小笠原 2001）も
みられる。このようなエゾマツの苗木生産に関連して、

採取した種子による苗木の安定的な供給態勢の構築や流

通に向けて、エゾマツの地域的な遺伝的特性や、遺伝的

分化に関する知見が必要となろう。エゾマツの地理的変

異に関しては、針葉形態（井出ら 1996）やエゾマツカサ
アブラムシに対する感受性（河野・織田 1982）などで産
地間変異が認められている。そこで、核SSRの 5遺伝子
座を用いて、北海道内のエゾマツ 17集団、504個体につ
いてSTRUCTURE解析を行った（逢沢未発表）。 最適ク
ラスター数はK=2と推定されたが、北海道内においては、
明確な地理的遺伝構造はみられなかった（図−6）。これは
花粉による遺伝子流動により地域間の分化が低いことや、

先述のような北海道からサハリンのエゾマツ集団が最終

氷期頃に経験した集団の衰退と縮小といった歴史を反映

したものと推察される。ただし、スギの遺伝解析でみら

れたように、花粉流動が高く遺伝的分化が小さい樹種で

は多数の遺伝子座を調べないと遺伝構造をとらえること

ができない可能性もある（津村 2012）。したがって、今後
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は座数を増やして解析する必要があり、現在、研究を進

めている（岩泉ら 2012）。 

 
図−6	
 北海道のエゾマツ集団のSTRUCTURE解析の結果 
	
 	
 	
 （K=2）（逢沢未発表） 
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