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ヤマザクラ（バラ科サクラ属）

津 田　吉 晃 *, 1

はじめに

　ヤマザクラ（Cerasus jamasakura （Siebold ex Koidz.） 
H. Ohba）はバラ科サクラ属に分類される（大場 1992）。
サクラの属名は Prunus を用いて、サクラ亜属（subg. 
Cerasus）とすることで狭義のサクラを指す場合と、

Cerasus をサクラの属名として扱い、Prunus はスモモ

属を指す場合がある（加藤 2017）。ヤマザクラを示す

Prunus jamasakura と Cerasus jamasakura はシノニムで

ある。本稿では後者を用いることとする。ヤマザクラ

は日本国内では本州の宮城県および新潟県以南、四国、

九州に分布する（川崎 1993）。ヤマザクラの花は里山で

は人々に愛され、また山奥でひっそりと人知れず花を

咲かせていることもある。いずれの場合も春の訪れを

知らせる淡い桃色がかった白色の花をつけ、赤みを帯

びた葉とのコントラストも情緒があり染井吉野とはま

た趣を異にする“お花見”を楽しむこともできる。ま

た一般にはカスミザクラ、マメザクラ、オオヤマザクラ、

エドヒガンなど山に咲いているサクラをまとめて“山桜”

と呼ぶこともある。このようなヤマザクラは人との関

わり合いの歴史も古く、約 3,000～ 4,000年前の縄文時

代の遺跡からもヤマザクラ材は検出され（鈴木 2002）、
サクラの記述は古事記、日本書紀など 7世紀からみら

れる（Kuitert 1999）。また最近のサクラ園芸品種と野生

種を対象とした研究から、ヤマザクラは現在みられる

多くのサクラ園芸品種の親種としても直接的、間接的

に古くから使われてきたこともわかってきた（Kato et al. 
2012、2014）。赤みを帯びたヤマザクラの材は家具、楽

器、漆器、木工品など様々な用途に人気がある。因みに

材となると、“ミズメザクラ（＝ミズメ、Betula grossa）”
に代表されるように、カバノキ属樹種は一般に“サク

ラ”と呼ばれる。一方、生物学的に本当のサクラは樺

細工に代表されるようにカンバ扱いされ、材になると

サクラ属とカバノキ属で名前がひっくり返るのはサク

ラ、カンバのどちらも研究対象としてきた筆者には興

味深い習慣である。本種は人里近くの平地から低山地

に自生する里山の主要な構成種であるため（川崎 1993；
山崎 2000）、最近では里山再生やビオトープ造成などの

緑化事業の対象となることが多い。それ故、緑化事業

などに伴い、各地域で維持されてきたヤマザクラ集団

の遺伝的多様性の撹乱が危惧される。一方、ヤマザク

ラの果実は多くの動物の餌資源になることから、有効

利用は里山など二次林の生物多様性保全機能に貢献で

きると思われる。そこで、本研究ではヤマザクラの広

域スケールにおける保全遺伝学および生態系管理を念

頭におき、核および葉緑体DNAレベルで野生集団の集

団遺伝学的構造を把握することを目的とした。加えて、

最近は SSR（simple sequence repeat）のような簡易マーカー

でもある程度の解像度で集団動態の歴史の推定が可能

となってきた（Bagnoli et al. 2016；Tsuda et al. 2015, 2016, 
2017；Soliani et al. 2015；岩崎ら 2016）。そこで本稿では

ヤマザクラの遺伝構造研究であるTsuda et al.（2009a）の

内容を中心に、さらに用いた遺伝子型データセットの追

加解析結果も加えて本種の遺伝構造について解説する。

ヤマザクラの現在の遺伝構造

　Tsuda et al.（2009a）では分布域をおおよそカバーする

ように採取したヤマザクラ 12集団 330個体について、

SSR マーカー 11 遺伝子座を用いて遺伝子型決定をし

た。その結果、集団内の遺伝的多様性については緯度

とヘテロ接合の度期待値に相関があり、栃木県、福島

県などの分布の北東地域の集団ほど遺伝的多様性が高
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く、九州、特に鹿児島県の集団は遺伝的多様性が低い

ことがわかった。そのため緯度と遺伝的多様性の有意

な相関は、南端と北端の集団を外すと有意でなくなっ

た。FST は 0.043と低い値であったが、これは供試した

遺伝子座の多型性が高かったためであり、多型性を考

慮した FST の補正値 F’ST（Meirmans and Hedrick 2011）
を用いると、0.176であった。集団系統樹（図− 1）や本

稿でLocpriorモデル（Hubisz et al. 2009）を用いて改めて

行った STRUCTURE 解析（Pritchard et al. 2000；Falush et 
al. 2003；Hubisz et al. 2009）などいずれの方法からも大き

くは九州地方および近畿地方以東の 2系統が検出され、

これら 2系統の間に位置する中国・瀬戸内地方からはこ

れら 2系統間の混合がみられた（図− 2）。これらの結果

を受けて、EST-SSR（Tsuda et al. 2009b）14遺伝子座を用

いて、さらに分布域をより詳細に網羅するように採取し

た 39集団 895個体の解析を行ったが、基本的にその結

果はTsuda et al.（2009a）とほぼ同様であった（Tsuda et al. 
unpublished）。葉緑体DNAからみた遺伝構造結果も九州

と本州を堺に 2系統に分かれるという核DNAのそれと

よく似たパターンが検出された（Tsuda et al. unpublished）。

図− 1　ヤマザクラ 12 集団の位置および遺伝距離 DA（Nei et al. 1983）を用いた集団系統樹。Tsuda et al. 2009 のデー

タに再解析による。作図には GenGIS2（Parks et al. 2013）および GeoMapApp（http://www.geomapapp.org/）
を用いた。

図− 2　STRUCURE 解析の結果。Tsuda et al. 2009 のデータに再解析による。集団番号は図− 1 に対応する。LnP（D）
は K=4 までランごとのバラつきもなく上昇したため、K = 2 から K = 4 までの結果を示す。
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集団動態の推定 

－混合構造およびスカイランプロット－

　本稿の執筆にあたり、Tsuda et al.（2009a）のデータを

図− 3で示したように Pop1（九州系統）、Pop2（混合系

統）および Pop3（本州系統）の 3集団に分けて、観察

された遺伝構造を最もよく説明できる集団動態シナリ

オを近似ベイズ計算（Approximate Bayesian Computation, 
ABC）を用いたDIYABC 2.0（Cornuet et al. 2008, 2014）に

より推定した。これら解析方法の詳細は原著論文の他、

Tsuda et al. （2015）あるいは岩崎ら（2016）を参照された

い。また解析にあたり Pop1は STRUCTUREで九州クラ

スター率が高い上位50個体を、Pop3には本州クラスター

割合が高い上位 50個体を、Pop2には 2つのクラスター

の混合率が 30–70% であった個体 28 個体を供試した。

SSRの突然変異モデルには 1度にモチーフ複数回分の

繰り返しの変異を許容する Generalized stepwise mutation 
モデル（Estoup et al. 2002）に 1塩基挿入欠失を加えたモ

デルを用いた。 推定パラメーターは Pop1-3の有効な集

団サイズに相当するN1-3および、分化、混合が起きた

時期のタイムスケールである t1-2、混合率 raおよび突

然変異に関する 3つの 9パラメーターである。解析の

結果、階層モデルや同時分化モデルではなく、やはり

混合モデルでの事後確率が一番高く（0.7725、95% CI: 
0.7235–0.8214）、要約統計量などからも混合モデルは観

察されたデータによく当てはまることがわかった（図−

3）。ウダイカンバ（Betula maximowicziana）全国集団の

解析からは南方系と北方系の混合構造が東北地方中南

部でみられたが（Tsuda and Ide 2005）、このパターンを同

様にDIYABCを用いてさらに詳細に調べたところ、混

合構造は混合ではなく Sousa et al.（2012）らが指摘して

いた祖先多型による “見かけの混合”であることが示唆

図− 3　DIYABC 2.0 に用いた 4 つの集団動態モデルおよびその解析結果の事後確率。ここで N1 － N3 は Pop1－3
の有効な集団サイズ、t1 － 2 は時間スケール、ra は Pop1 から Pop2 への混合率を示す（Pop3 から Pop2 への

混合率は 1 － ra）。

表− 1　DIYABC2.0 を用いた混合モデル下で推定された各パラメーターの中央値およびその 95% 最高密度分布

パラメーター 中央値 95% 最高密度分布

N1
N2
N3
t1
t2
ra

SSR の平均突然変異率
平均 P*

1 塩基挿入欠失の平均突然変異率

5,650
9,530

16,000
79.7

1,950
0.561

4.53E-04
0.253

2.33E-07

1,710-9,730
2,940-19,200
7,830-19,700

22.9-221
511-7,190

0.132-0.919
1.85E-04

0.129
1.25E-08

*Generalized stepwise mutation に関するパラメーター。
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された（津田 2014、Tsuda et al. 2015）。一方、ヤマザクラ

で見られた混合構造は真に2系統の混合より生じたと考

えてよいことが示唆された。推定された各パラメーター

を表−1に示す。ここで混合が起きた時期は79.7世代（95% 
HPD: 22.9–221）前であり、九州と本州の 2系統が分化し

たのは 1,950世代（95% HPD: 511–7,190）前と推定された。

なお、95% HPD（Hyper probability density、最高確率密度）

とは、信頼区間に相当するものである。樹木の世代時

間を年に変換するのは難しいが（Tsuda et al. 2015, 2017）、
仮にヤマザクラの世代時間を 30年とすると t1は 2,391
年（95% HPD: 687–6,630年）、t2は 58,500年（95% HPD: 
15,330–215,700年）となる。両時間スケールの 95% HPD
の幅が大きく、一概には言えないが、2系統の分化はお

およそ最終氷期最盛期（約 2万年前）よりも前の寒冷

乾燥化に起因し、混合は最終氷期最盛期後、温暖湿潤

になり分布拡大した時期に対応すると考えてもよいだ

ろう。ただし、これら時間スケールにはDIYABCの前

提（集団分化後の遺伝子流動が考慮されていないので

時間は過小評価されている可能性がある）、樹木の世代

時間や世代重複の程度を評価することは難しいことや

推定されたパラメーターの幅広い 95% HPDなど、様々

な不確実性があることには注意が必要である（Tsuda et 
al. 2015, 2017；岩崎ら 2016）。例えば 95% HPD上限で考

えるだけでも 2系統間の分化時期は 20–30万年前になっ

てしまう。これらDIYABCで推定されたパターンをよ

り詳細に理解するために、供試した 330個体を地理的

位置も考慮して九州系統（集団 1–2）、混合系統（集団

3–5）および本州系統（集団 6–12）の 3系統に分けて、

DIYABCskylineplot（Navascués et al. 2017）を用いて、時

間軸に沿った有効な集団サイズを評価するスカイライ

ンプロット解析を行った。その結果、3系統いずれから

も最近の集団成長がみられた（図− 4）。特に九州地方は

最近に集団の急成長がみられる一方、混合系統と本州

系統では最近の急成長の前から徐々に成長しているこ

とも示唆された。

　このようなヤマザクラの遺伝構造、特に中国地方を境

にして2系統が検出されるパターンについてはカラスザ

ンショウ（Zanthoxylum ailanthoides、Yoshida et al. 2010）
でみられる。また本シリーズ（17）で紹介されている中

国地方には分布していないが九州–四国の分化でみると

オンツツジ（Rhododendron weyrichii、Yoichi et al. 2016；
渡辺 2017）でみられたパターンとも共通性があるかも

しれない。これらパターンは過去の気候変動や地殻変動

などにより形成されたと考えらえる。また人との歴史

が深い樹種であるが、明確な人為の影響と考えらえる

パターンはみられなかったが、最近の集団の急成長な

どは気候や地殻変動だけでなく、種子、花粉媒介者の

急増やヒトの拡大などとも関係しているかもしれない。

ヤマザクラと近縁種との雑種形成、浸透交雑

　ヤマザクラ全国集団データに近縁なマメザクラ、キ

ンキマメザクラ、カスミザクラなどのデータも入れて

図− 4　九州系統、混合系統および本州系統のスカ

イラインプロット解析の結果。ここで縦軸は 
θ （＝ 4Neμ：Ne は 有 効 な 集 団 サ イ ズ、μ は

突然変異率）の常用対数値であり、簡単に

は有効な集団サイズの相対値を示す。横

軸は突然変異率に基づいた時間スケール。
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解析すると、これら近縁なサクラ分類群は栃木県や福

島県などヤマザクラの分布北東地域の集団と近縁なこ

とがわかった（Tsuda unpublished）。このことからヤマザ

クラ北東地域集団の遺伝的多様性が高い理由としては、

種間交雑の影響が考えられる。特に北半球では北に行く

ほど種間で開花時期が重複してくるために、種間交雑は

より北方で起こりやすいことがカバノキ属では指摘さ

れている（Kallio et al. 1983）。ただし、実際には筆者らのユー

ラシア大陸でのカバノキ属 6種を対象とした集団遺伝

学的研究ではこの仮説は支持されなかった（Tsuda et al. 
2017）。最近の北欧の衛星を使った研究からカンバの開

花時期は、緯度だけでなく標高にも影響を受け、簡単に

は低緯度の高い標高地域と高緯度の低標高地域では開

花時期が同程度になることが示唆されており（Karlsen et 
al. 2009）、我々の遺伝データもこれを支持した（Tsuda et 
al. 2017）。一方、ヤマザクラについては分布標高域がそ

れほど大きくないためか、開花時期は緯度にほぼ依存し

ており、Kallio et al.（1983）のカバノキ属での仮説のよ

うに分布北限に近い地域では種間開花時期が重複する

ために、種間交雑が進んだことも考えらえる。特にヤ

マザクラ北限に近い関東北部などの集団では固定指数

（FIS）が高く、これは雑種形成によるワーランド効果の

ためと考えらえる。さらにTsuda et al.（2009b）のサクラ

7 分類群の遺伝子型データを追解析しても、分類群間の

遺伝構造は明瞭であり、分類群間の F’ST も 0.653と高

い値であった。これのような明瞭な種間変異はKato et 
al.（2012, 2014）でもみられている。一方、葉緑体DNA
についてはOhta et al.（2007）や我々の研究（Tsuda et al. 
unpublished）からもヤマザクラおよび近縁分類群間でハ

プロタイプ共有がみられ、葉緑体DNAだけでの種の識

別は困難であることがわかった。一方、核DNAでは系

統樹、種座標分析や STRUCTURE解析など、いずれの

方法でも種間に明確な遺伝構造がみられた。特に種間

の遺伝子流動について、10年ほど前までは種間で遺伝

子流動があれば種間の遺伝的分化は低下すると考えら

れていた。しかし、Currat et al.（2008）および Petit and 
Excoffier（2009）は種間の遺伝子流動と種間の遺伝的分

化程度には種内集団間の遺伝子流動が大きく関係して

いることを理論的にも実データからも明らかにした。こ

れは種A、Bの 2種がある場合、A種内集団間で遺伝子

流動が盛んに起こっている場合は、種間の遺伝子流動で

B種から固有の対立遺伝子が入ってきても、このB種

由来の対立遺伝子はA種内の盛んな集団間遺伝子流動

により、A種内で定着しないためである。一方、種内集

団間の遺伝子流動が低い場合は、逆に交雑によりB種

から入ってきた対立遺伝子はA種に入り込む可能性が

高くなる。特に風媒の植物では花粉を介した核DNAの

集団間遺伝子流動は葉緑体DNAのそれよりも高いと考

えられる。そのため、この仮説は実際にマツ科やカバノ

キ属の研究でよく支持されている（Tsuda et al. 2017）。特

にヨーロッパのカバノキ属 3種は葉緑体DNAレベルで

は種間の遺伝的分化は全くないにも関わらず、核DNA
では明瞭な種分化が検出され、これも Petit and Excoffier
（2009）の仮説をよく支持した結果といえる（Tsuda et al. 

2017）。ヤマザクラは虫媒であり、種子は動物散布型で

あるが、虫媒による両性遺伝する核DNAの種内集団間

遺伝子流動の方が、母性遺伝する葉緑体DNAのそれよ

りもより頻繁におきているために、サクラ類でもカバ

ノキ属などでみられたパターンが検出されたと考えら

える。

おわりに

　このようにヤマザクラは近縁分類群との雑種形成、浸

透交雑の影響も受けつつ、大きくは九州を主にする系

統と近畿地方以東の本州を主にする 2系統があること

がわかった。連続的な混合構造を考慮する必要があるが、

すでに森林総合研究所のウェブページ（広葉樹の種苗の

移動に関する遺伝的ガイドライン：https://www.ffpri.affrc.
go.jp/pubs/chukiseika/documents/2nd-chukiseika20.pdf）や津村・

陶山（2015）で紹介されているように、これら 2系統は

別々の保全単位とした方がよいだろう。混合がみられる

中国地方、瀬戸内地方、四国地方についてはどこに線を

引いて区切るかは難しい問題である。順応的管理のア

イデアで言うならば、我々の結果から山口県や愛媛県西

部は九州系統とした方が良いだろう。これについては

愛媛県を中心に精力的な地域スケールのヤマザクラの

遺伝構造研究もされているため（西原 2017）、これら地

域の境界線については今後より詳細な情報を用いて検

討する余地があるだろう。ここで特に広域分布種の場合、

保全単位設定は混合構造の他に距離による隔離（Wright 
1943）の影響も考慮する必要がある。さらにこの距離に

よる隔離は集団間に存在する遺伝的障壁とも関係し合

う（Tsuda et al. 2010）。STRUCTURE解析や主成分分析、

種座標分析で検出される遺伝構造にはこのような影響

もあるため、これらでの解析結果を地図に投影させた

ときに必ずしも本当の遺伝構造を示していない可能性

もある。Tsuda et al.（2015）ではウダイカンバを対象に

空間自己相関からみた遺伝構造を、古典的な林木育種
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学で使われてきた種苗区のアイデアと併せて、境界線

ではなく距離による保全範囲、種苗範囲を示した（境

界線による制限、距離による制限については津田 2010
を参照されたい）。最近では空間遺伝構造も考慮した集

団遺伝学的解析も提案されており、特にEEMS（Estimated 
Effective Migration Surface、Petkova et al. 2016）は集団間の

有効な移住を考慮しつつ、距離による隔離からの遺伝

構造の偏りを評価できるため、遺伝的障壁を検出する

には有効である（Tsuda et al. 2016）。遺伝的データだけで

なく、遺伝解析手法も日進月歩なため、このような方

法を用いて有用広葉樹の保全遺伝学的管理を順応的に

行っていくことも重要であろう。
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