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齊 藤　陽 子 *, 1・津 田　吉 晃 2・内 山　憲 太 郎 3・福 田　知 秀 4・井 出　雄二 1

Genetic structure of Quercus variabilis in Japan.
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要旨：アベマキは二次林構成種であり、人里近くに多く見られる。本研究では本州のアベマキを対象に、7集団

について核DNAおよび葉緑体DNA由来のSSRマーカーを用いて遺伝構造を調べた。葉緑体DNAではアベマキ

の全個体が1つのハプロタイプに固定しており、過去のボトルネックの経験と近年の急速な分布拡大が示唆され

た。アベマキの核DNAの遺伝的多様性は高く（平均RS = 4.58、HE=0.694）、ある程度の集団間分化もみられた（F’ST 

= 0.087–0.100）。STRUCTURE解析では、アベマキから2つのクラスターが検出され、東北の1集団を除いて、これ

ら2クラスターの混合パターンがみられた。一方、日本原産の多くの樹種とは異なり明確な空間遺伝構造は見ら

れず、人為の影響は否定できなかった。近縁種であるクヌギとの種間関係も評価したところ、葉緑体DNAはアベ

マキと同一のハプロタイプに固定されている一方、核DNAでは明確な種分化がみられた。また両種が同所的に

生育する集団では種間混合パターンが見られた。これらのことからアベマキの遺伝構造の理解には過去の分布

変遷の他、人間活動の影響や種間交雑も考慮すべきことがわかった。

キーワード：核SSRマーカー、葉緑体SSRマーカー、クヌギ、浸透交雑

Abstract: The genetic diversity of seven populations of Quercus variabilis, which grows in secondly forests, was analyzed using 10 nuclear 
simple sequence repeat （SSR） markers and 6 chloroplast （cp） SSR markers. Only one cpDNA haplotype was detected from all individuals 
suggesting historical bottleneck and resent rapid expansion. Nuclear genetic diversity was high （average RS=4.58、HE=0.694） and the 
populations were differentiated moderately （F’ST＝0.087-0.100）. The STRUCTURE analysis detected two clusters, and all populations, 
except for northenmost population, showed admixure of these two clusters. The phylogeographic structure, which many Japanese natural 
trees exhibited, was not observed in Q. variabilis. These results did not conflict to human impacts on the genetic structure of Q. variabilis. 
The influence of hybridization with closely related species, Quercus acutissima, was evaluated. All individuals of Q. acutissima had the 
same single cpDNA haplotype as Q. variabilis. Nuclear DNA analysis showed clearly differentiation between two species, but genetic 
admixture was observed in two populations which they grew sympatrically. These results suggest that not only historical distribution changes 
but also impacts of human activity and hybridization with Q. acutissima have to be considered to comprehend the genetic structure of 
Q. variabilis.
Keywords: nuclear SSR Markers, chloroplast SSR Makers, Quercus acutissima, introgressive hybridization
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はじめに

　生物種の遺伝構造は、その種の分布変遷、環境適

応、他種との交雑等などにより形成される（Tsuda et al. 
2017）。また、人による環境改変、種苗移動や育種など

も樹木の遺伝構造に影響を与える（Baldoni et al. 2006；
Gunn et al. 2011）。わが国では天然林構成樹種（ブナ Fujii 
et al. 2002；スギ Tsumura et al. 2012；ミズナラ Kanno et al. 
2004；ウダイカンバ Tsuda et al. 2015；トウヒ類 Aizawa et 
al. 2007）や希少種（シデコブシ Tamaki et al. 2008）など

で遺伝構造や分布変遷に関する研究が蓄積されてきた。

しかし、天然林と人間活動との境界に位置する二次林

に主に生育する樹種に関する研究は少ない。日本列島

における森林の形成過程を明らかにするためには、こ

のような二次林構成樹種についての遺伝構造の解明が

求められる。

　樹木の遺伝構造の研究では両性遺伝する核DNAと母

性遺伝する葉緑体DNA（針葉樹の一部ではミトコンド

リアDNA）の両方を用いることが望ましい（Tsuda and 
Ide 2010）。核DNAの場合は多型性が高いマイクロサテ

ライト（SSR）マーカーを使用することが一般的である。

核 SSRマーカーを用いると、集団内の遺伝的多様性や

集団間分化の程度を評価できるだけでなく、個体ベース

のクラスタリング法により祖先集団の推測、種内系統間

の混合や種間交雑の推定が可能となる（津田2012）。一方、

葉緑体DNAは被子植物では母性遺伝するため、種子に

よる遺伝子流動を反映し、核DNAよりも明瞭な遺伝構

造の検出が期待される（Petit et al. 1993）。さらに異なる

種間で葉緑体ハプロタイプを共有することは浸透交雑

あるいは祖先多型を意味し、種の分化や交雑を考察す

る際の重要な知見が得られる。特に近縁種と交雑する

場合、種間で遺伝子流動があれば種間の遺伝的な分化

程度は低下すると考えられていたが、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の程度が大きく関係してい

ることを理論的に明らかにした。このようなことから、

近縁種との交雑の可能性がある樹種の場合には核およ

び葉緑体DNA由来の遺伝様式および遺伝子流動パター

ンの異なるマーカーを評価しないと、本来の種間、種

内の遺伝構造を誤って評価してしまうリスクがある。

　アベマキ（Quercus variabilis）は、朝鮮、中国、台湾

（上原 1961）に分布するブナ科コナラ属クヌギ節の落葉

高木である。日本では山形県以西の本州、四国、九州

に生育する（大場 1989）が、瀬戸内海沿岸地域、中国

地方および中部地方の太平洋側丘陵地帯以外では分布

度は非常に低く、静岡県以東の分布は激減する（松原・

広木 1980）。一方で、本州中部の平野部から丘陵地帯の

二次林では重要な構成樹種になっており（松原・広木

1980）、どのような遺伝構造を形作っているかは興味深

い。またアベマキは近縁種のクヌギと種間交雑する（齊

藤・井出 2017）。そのため、アベマキの遺伝構造にはク

ヌギとの浸透交雑が影響を与えている可能性がある。ま

た、材のみでは近縁種のクヌギとの識別が困難であるが、

縄文時代などの遺跡からクヌギ節の材が出土しており

（伊東ら1987）、人による利用の歴史は古いと考えられる。

明治時代以降には樹皮がコルクの代替品として利用さ

れており（倉田 1951）、人間活動とのかかわりの深いア

ベマキの遺伝構造には何らかの人為的影響が考えられ

る。

　本州中部以西の日本集団を含めた東アジアのアベマ

キの集団遺伝構造に関する葉緑体DNAシークエンスを

用いた先行研究（Chen et al. 2012）では、日本集団は全

て同一の葉緑体ハプロタイプに固定されていた。一般に

葉緑体 SSRは塩基置換に比べ突然変異率が高い（Bagnoli 
et al. 2016）。そのため、葉緑体DNAシーケンスでは検出

されない変異も葉緑体 SSRマーカーを用いれば検出さ

れる可能性がある。そこで、本研究では日本産のアベ

マキについて核 SSRおよび葉緑体 SSRマーカーを用い

て遺伝構造を明らかにし、その形成要因を考察するこ

とを目的とした。

材料と方法

サンプル採取

　アベマキの山地林、河畔林の天然更新集団および植

栽集団の計 7集団に生育する個体から葉を採取し、シ

リカゲルを入れたビニール袋に個別に入れ乾燥した。西

日本のアベマキは、確実に天然更新と考えられる林木

遺伝子資源保存林と河畔林を採取したため集団ごとの

個体数が少なくなった。山形県盃山の集団は、里山林

であるが植栽木に起因する可能もあるため由来不詳と

した。アベマキの大井川集団と末光山集団はクヌギと

同所的に生育していた。対照としたクヌギは河畔林の 2
集団および山地林の 1集団の天然更新集団を用いた。各

集団の位置および採取個体数を図−1および表−1に示す。

乾燥した葉はDNA抽出まで、室温で保管した。

DNA抽出と遺伝分析

　乾燥した葉から、改変 CTAB 法で DNA を抽出し

た。核 SSR マーカーとして、QM50-3M、QM69-2M1
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（Isagi and Suhandono 1997）、ssrQpZAG15、ssrQpZAG36、
ssrQpZAG110（Steinkellner et al. 1997）、bcqm42（Mishima 
et al. 2006）、CsCAT14、CsCAT15（Marinoni et al. 2003）、
EMCs2、EMCs10（Buck et al. 2003）の 10マーカー用いた。

また葉緑体 SSR マーカーとしては、μdt1、μdt3、μdt4、
μcd4、μcd5、μkk4（Deguilloux et al. 2003）の 6つのマーカー

を用いた。PCR 反応には Multiplex PCR kit（Qiagen co.）
を用い、核プライマーの終濃度が 0.2μMとなるよう反

応液を調整した。PCR条件は、初期活性化 95℃ 15分の

後、熱変性 94℃ 30秒、アニーリング 54℃（核マーカー）

または 48℃（葉緑体マーカー）で 90秒、伸長反応 72℃ 
90 秒を 1 サイクルとし、合計 30 サイクル行い、その

後、最終伸長反応を 60℃で 30分間行った。PCR産物の

電気泳動および遺伝子型の決定には、ABI社のGenetic 
Analyzer 3100および多型解析ソフトGeneMapperを用い

た。

データ解析

核DNA

　遺伝的多様性の指標として、集団ごとにアレリック

リッチネス（Rs; El Mousadik and Petit 1996）、ヘテロ接合

度の期待値（HE; Nei 1987）および固定指数 FIS を求め

た。集団分化の程度はFST（Weir and Cockerham 1984）を

用いて評価した。FIS およびFST が 0から有意に偏って

いるかについては 1,000回の対立遺伝子の無作為化によ

り検定した。これらの算出には FSTAT ver. 2.3.9.2（Goudet 

図− 1　調査対象集団の位置。白丸はアベマキ集団、黒

丸はクヌギ集団、二重丸は両種の集団を示す。

表− 1　アベマキおよびクヌギの対象集団の林分状況、位置、採取した個体数および核 SSR マーカー 10 座で解析

した遺伝的多様性、ならびにアベマキ集団のボトルネック検定結果

種 集団名 所在地 林分状況 北緯 東経 個体数 Rs[12] HE FIS
ボトルネック検定

IAM TPM

アベマキ

1. 盃山 山形 由来不詳 38°15’ 140°21’ 32 4.66 0.721 0.051 0.005e 0.492
2. 大井川 a 静岡 河畔林 34°53’ 138°05’ 7 4.22 0.639 -0.073 0.570 0.910
3. 瀬戸 愛知 植栽林 35°14’ 137°04’ 45 4.79 0.698 0.073 0.557 0.084
4. 由良川 京都 河畔林 35°30’ 135°17’ 20 4.46 0.659 0.061 0.492 0.275
5. 末光山 a 岡山 山地林 b 34°53’ 133°25’ 6 4.80 0.747 0.018 0.160 0.432
6. 釜ヶ峰 広島 山地林 b 34°55’ 132°56’ 24 4.32 0.681 -0.021 0.032e 0.846
7. 芦田川 広島 河畔林 34°26’ 133°24’ 9 4.82 0.694 0.119 0.492 0.770
　7 集団合計 143 4.58 0.694c 0.047

クヌギ

8. 権現森 宮城 河畔林 38°45’ 141°23’ 12 4.55 0.601 -0.012
9. 荒川 埼玉 河畔林 36°07’ 139°19’ 35 4.06 0.627 0.123d

10. 末光山 a 岡山 山地林 34°53’ 133°25’ 10 4.78 0.661 0.010
　3 集団合計 57 4.47 0.630c 0.078

Rs[12]：アレリックリッチネス、HE：ヘテロ接合度の期待値、FIS：近交係数、IAM：無限対立遺伝子モデル、

TPM：二相モデル。

a：アベマキとクヌギが同所的に生育、b：遺伝資源保存林、c：有意に差がある（p < 0.05）、d：有意に 0 より大きい

（p < 0.05）、e：有意なボトルネックが検出された（p < 0.05）。
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2002）を用いた。またマーカーの多型性の影響を受け

ない FST の補正値 F’ST（Meirmans and Hedrick 2011）を

GenAlex6.5（Peakall and Smouse 2006, 2012）により算出し

た。アベマキとクヌギで遺伝的多様性が異なるのか評

価するために、FSTATを用いて Rs、HE、FIS および FST

を両種間で比較し、1,000回の無作為化検定により相違

の有意性について評価した。集団分化と地理的距離の

関係（Isolation by distance, IBD, Wright 1943）については

Rousset（1997）に従い、集団分化の指標に（FST/1-FST）

を用いてマンテル検定を行った。地理的距離の算出お

よびマンテル検定は GenAlEx6.5 を用いて行った。ま

た、個々の集団が最近のボトルネックを経験したか評

価するために、Bottleneck ver. 1.2.02（Cornuet and Luikart 
1997）を用いて無限対立遺伝子モデル（IAM）および二

相モデル（TPM; ステップワイズ変異モデル 70%、無限

対立遺伝子モデル 30%とした）を用い、Wilcoxon検定

で検証した。個体レベルの遺伝構造を評価するために、

STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）を用い、クラス

ター数 K は 1 から 10、10,000 回の burn-in period の後、

Markov chain Monte Carloシミュレーション 100,000回と

した。STRUCTURE HARVESTER（Earl et al. 2012）を用

いてΔK（Evanno et al. 2005）を計算し、最適なクラスター

数を推定した。

葉緑体DNA

　葉緑体 SSRマーカーで PCR増幅された各個体のフラ

グメントサイズに基づいて、各個体のハプロタイプを

決定した。

結　果

核DNA

　使用したコナラ属で開発された 10座の SSRマーカー

の多型性は表− 2のとおりであった。いずれもアベマキ

において多型的であり、1マーカーのみヘテロ接合度の

観察値が期待値より有意に高かった。これらを用いてア

ベマキ7集団143個体、クヌギ3集団57個体の解析を行っ

た結果、各集団の遺伝的多様性の指標の平均はアベマ

キでRs = 4.58、HE = 0.694、クヌギでRs = 4.47、HE = 0.630
であった（表−1）。また、近交係数FISは、アベマキが0.047、
クヌギが 0.078であった。アベマキは、由来不詳の盃山

集団と植栽の瀬戸集団もRsおよびHE はいずれも天然

集団の値の幅の範囲内であった。RsおよびHE はどちら

もクヌギ集団に比べアベマキ集団の方が高く、HE は有

意にアベマキ集団の方が高かった。最近のボトルネック

については IAMモデル下では、盃山と釜ヶ峰の 2集団

でボトルネックを検出したが、TPMモデルではボトル

ネックが検出された集団はなかった（表− 1）。集団間分

化は、アベマキ全集団の分化指数（FST）は 0.025であり

有意であった（p < 0.001）。またMeirmans and Hedrick（2011）
のF’ST は 0.087（不詳および植栽を除いた 5集団で 0.100）
であった。クヌギ集団を含めた NJ 系統樹（図− 2）で

は、大きくアベマキ集団とクヌギ集団とが分かれ、2種
は遺伝的に異なっていたが、アベマキの大井川集団は 2
つのクラスターの間に位置していた。アベマキ集団は、

由良川と芦田川集団のノードのブートストラップ値の

みが高かった。集団の地理的な位置関係と遺伝的な位

置には関連がなく、植栽の瀬戸集団および由来不詳の 

表− 2　使用した核 SSR マーカー 10 座の多様性

NA HO HE FIS HW
bcqm42 22 0.817 0.863 0.053 NS
CsCAT14 20 0.748 0.792 0.056 NS
CsCAT15 13 0.636 0.751 0.153 NS
QM50-3M 14 0.741 0.851 0.129 NS
QM69-2M1 9 0.700 0.705 0.007 NS
ssrQpZAG15 19 0.738 0.768 0.039 NS
ssrQpZAG36 7 0.621 0.657 0.055 NS
ssrQpZAG110 22 0.820 0.848 0.033 NS
EMCs2 3 0.129 0.209 0.383 ND
EMCs10 5 0.664 0.635 -0.046 **
NA：検出された対立遺伝子数、HO：ヘテロ接合度の

観察値、HE：ヘテロ接合度の期待値、F IS：近交係数、

HW：ハーディ・ワインベルグ平衡からのずれ、NS：有

意でない、ND：検出限界以下、**：p<0.05。

図− 2　遺伝距離 DA に基づいた NJ 系統樹。下線はク

ヌギ集団、数字はブートストラップ率（50 以上

を記載）を示す。
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盃山集団も特別な傾向はなかった。アベマキ集団の IBD
については地理的距離が遠い集団間ほど遺伝的距離も

遠い傾向があるものの、相関は有意ではなかった。天

然林 5集団のみを対象とした場合も有意な IBDは検出

されなかった。STRUCTURE解析では事後確率はK＝

3まで高くなり、ΔKはK＝ 2で最も大きくなった（図

− 3）。K ＝ 2 のとき、クラスター K2-1、K2-2 はそれぞ

れアベマキ集団およびクヌギ集団に対応し、種間の遺伝

構造が明確に検出された。一方で、アベマキの大井川

および由良川の集団にはクヌギ集団で多いクラスター

K2-2が、クヌギの末光山集団ではアベマキ集団で多い

クラスターK2-1の割合が他の集団と比較して高く、種

間での混合パターンが検出された。さらにK＝3のとき、

アベマキ集団は主に 2つのクラスターK3-1、K3-3から

構成され、盃山集団のみクラスターK3-3の割合が高く、

大井川と由良川はクラスターK3-2も含まれていたが、

由良川のK3-2の割合は非常に低かった。一方、クヌギ

集団はクラスターK3-2で構成されていたが、末光山に

はクラスターK3-1、K3-3も含まれていた。K=3の時の

それぞれのクラスターの FST の値は、クラスターK3-1
が 0.0630、クラスターK3-2が 0.1082、クラスターK3-3
が 0.0958であった。

図− 3　ベイズクラスタリングを用いて分類したクラスター数（K）と尤度（Ln P（X/K）、●）および変化率（ΔK、

○）の関係（上）およびクラスター数が 2 および 3 の場合の、アベマキ 7 集団およびクヌギ 3 集団の各個体

の推定された各クラスターの割合（下）
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葉緑体DNA

　アベマキおよびクヌギの全個体から検出されたハプ

ロタイプは 1つだけであった。すなわち、全ての集団

が同一のハプロタイプに固定されており、集団間およ

び集団内に変異がなかった。葉緑体 SSRマーカーのフ

ラグメントサイズは、μdt1：90bp、μdt3：129bp、μdt4：
139bp、μcd4：101bp、μcd5：81bp、μkk4：115bpであった。

考　察

　対象集団が東北地方から中国地方と広い地域に渡っ

たにもかかわらず葉緑体は1つのハプロタイプのみが検

出され、クヌギも同一のハプロタイプであった。これは、

これまで報告されている多くの日本産樹木種（たとえば

Fujii et al. 2002；Kanno et al. 2004；Tsuda and Ide 2010）の葉

緑体DNAが多型と地域性を持っていたのと異なる。多

型がない要因として、使用した葉緑体 SSRマーカーが

両種で単型である可能性がある。また、本研究では対

象としていない九州および四国に異なるハプロタイプ

が存在する可能性はある。しかし、ユーラシア大陸の

クヌギでは、同じ葉緑体 SSRマーカーで本研究でのハ

プロタイプを含め計 20個のハプロタイプが検出されて

いる（Saito et al. submitted）。そのため、用いたマーカー

が単型の原因であるとは考えづらい。さらに、東アジ

アのアベマキの葉緑体DNAシーケンスでも、日本では

変異が検出されなかった（Chen et al. 2012）。これらから、

調査対象地域のアベマキは強いボトルネックを経験し

たと考えられる。

　アベマキとクヌギとが同じ葉緑体ハプロタイプを共

有していることは、両種が浸透交雑した歴史があると

考えられる。日本産コナラ属コナラ節のコナラ、ミズ

ナラ、カシワ、ナラガシワもハプロタイプ共有が見られ、

4種の間では種間交雑が生じている（Kanno et al. 2004）。
本研究では中国地方から東北地方まですべての調査地

域でアベマキとクヌギがひとつのハプロタイプであっ

た。日本におけるクヌギ、アベマキの自然分布について

は不明な点が多く（山中 2011）、特にクヌギは天然分布

していないとの見解もあり（倉田 1976；Fukamachi et al. 
2003）、両種の分布から交雑の歴史を類推するのは困難

である。どちらかの種が一つのハプロタイプのみを持

ち分布を全国へ拡大し、もう一方の種が花粉親として

のみ浸透交雑を行うことにより分布を拡大していった

可能性と、両種が全国的に広がる前に交雑して葉緑体

を共有し、そのエリアからそれぞれ分布を拡大していっ

た可能性の二通りが考えられる。また、葉緑体DNAに

変異がないことから、いずれの場合でも種子による分

布拡大が起きてから多型が生じるのに十分な時間を経

ていないと考えられる。

　一方、核DNAでは、アベマキ集団は天然林または植

栽に限らず高い遺伝的多様性を保持しており任意交配

集団とみなせた。集団間分化は、F’ST は 0.087（植栽を

除く 5集団では 0.100）であり、ある程度の集団間分化

がみられた。これは日本産重力散布樹種のミズナラの

本州中部以北集団と同程度であり（G’ST=0.090; Ohsawa et 
al. 2011）、分布域全体を網羅したブナG’ST=0.168（Hiraoka 
and Tomaru 2009）より低かった。国内の天然林樹種には

有意な IBDのパターン（ヤチダモ Hu et al. 2010；ウダイ

カンバ Tsuda and Ide 2005；ヒノキ Tsumura et al. 2007）が

多くみられる。また、日本海側と太平洋側でのクラス

ター（スギ Uchiyama et al. 2014；ブナ Hiraoka and Tomaru 
2009）、東と西とのクラスター（イロハモミジ 吉丸・松

本 2015）、東北中部を境にした南北のパターン（ハイマ

ツ Tani et al. 1996；ウダイカンバ Tsuda et al. 2015）などが

みられる。これらは、日本列島の地史や気候変動の影

響を受けた分布変遷とその後の遺伝子流動の結果と考

えられているが、アベマキ集団ではこのような明確な

空間構造はみられなかった。他方 STRUCTURE解析で

はK=3のとき主にクラスターK3-1、K3-3の混合となっ

ているが、最北の盃山集団はクラスターK3-3で優占さ

れていた。また、クラスターK3-3はFST の値がクラス

ターK3-1より高く、遺伝的浮動の影響をより強く受け

ていると考えられる。これらのことからアベマキは氷

期にクラスターK3-1とK3-3にそれぞれ対応する 2つ
のレフュージアが存在し、そのうちクラスターK3-3は
より小さく、より北にあり、最終氷期以降北方に分布

拡大した可能性が考えられる。ウダイカンバ（Tsuda and 
Ide 2005；Tsuda et al. 2015）やスギ（Kimura et al. 2014）で

は最終氷期最盛期における東北地方などの北方生残が

示唆されており（岩崎ら 2016）、この仮説は他樹種の知

見と矛盾しない。また、盃山集団は IAM条件下のみで

はあるが有意なボトルネックが検出されている。創始

者効果など分布変遷の過程で急激に個体数が減少した

集団がボトルネックテストにより検出される（コナラ

Ohsawa et al. 2011；ヤチダモHu et al. 2010）。このことは、

クラスターK3-3がより小さなレフュージア由来である

ことを支持する。しかし、古生態学的なデータが乏しく、

これら仮説の詳細な検証は難しい。また葉緑体ハプロタ

イプが単一であることから、レフュージアあるいは現

在の分布の母集団は 2つではなく、1つの祖先集団から
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北方に分布拡大する際に、ごく少数の個体が由来となっ

て盃山集団を形成したと考える方が妥当であろう。山形

市付近のアベマキは植栽からの逸出である（齋藤 1975）
との見解もあり、そのことが盃山集団の STRUCTURE
解析やボトルネックの結果に反映された可能性がある。

　人為による種苗の移動による樹木種の遺伝的特性に

与える影響は、異なる産地の種苗を同所的に植えるため

集団内の遺伝的多様性を高める（König et al. 2002；Gong 
et al. 2008）、集団間の遺伝的分化を低下させる（Mohanty 
et al. 2001；König et al. 2002；Gong et al. 2008）、系統地理学

的構造を損なう（Mohanty et al. 2001）などがある。本研

究では、アベマキの遺伝構造が人為による種苗移動の

影響を受けているとする明確な結果は得られていない。

しかし、国内産樹種で報告されている遺伝構造パター

ンとは異なり、遺伝的多様性の地理的パターンや空間

遺伝構造はみられない一方で、ある程度の集団間分化

はみられた。これはボトルネックや STRUCTURE解析

のFST 値からも示唆されたように、個々の集団への遺伝

的浮動の影響のためと考えられる。他のコナラ属樹種

ではこのようなパターンはみられなかったことから、こ

れら結果は、二次林構成種であるアベマキの分布およ

び遺伝的多様性への人為の影響は否定できず、その必

要条件は満たしているといえる。今後より多くのアベ

マキ集団を供試し、集団動態の推定を行うことで、人

為の影響をより詳細に評価できると期待できる。

　クヌギとの交雑の影響に関しては、STRUCTURE解

析でも系統樹でも両種間で明確な遺伝的分化がみられ

た。このことは樹木では母性遺伝するマーカーでは浸透

交雑と種内の集団間の遺伝子流動の低さにより種間識

別が難しく、両性遺伝する核DNAマーカーでは種内集

団間の遺伝子流動の高さにより種間の遺伝構造が形成

されやすいという先行研究の知見と一致する（Petit and 
Excoffier 2009；Tsuda et al. 2017）。一方で、現在でも両種

が同所的に生育する大井川集団はNJ系統樹でクヌギ集

団に最も近く、また STRUCTURE解析でもクヌギとの

混合構造がみられた。そのため、最近でも 2種間で雑

種形成がおこっている可能性が示唆され、部分的にア

ベマキの遺伝構造にクヌギとの交雑の影響があること

もわかった。しかし、同様に 2種が同所的に分布する

末光山では、K ＝ 2または 3のときアベマキ集団ではク

ヌギに多いクラスターK2-2またはK3-2がほとんどなく、

クヌギ集団ではアベマキに多いクラスターK2-1または

K3-1が混合している。このことは、一方向の遺伝子流

動の可能性を示唆する。方向性のある交雑については、

同じコナラ属では集団内の種の頻度が方向性に影響を

与える例が報告されており（Lepais et al. 2009）、本研究

の結果も個体数の違いによるものかもしれない。加えて、

STRUCTURE解析でみられる混合構造は祖先多型や他

集団のボトルネック、採取していないあるいはすでに

消滅した集団の影響による“みかけ”の混合構造が検

出されることもある（Sousa et al. 2013；Tsuda et al. 2015；
Falush et al. 2016）。以上のように、浸透交雑が樹木種の

遺伝構造に与える影響は複雑であるが、今後、両種の

集団をより多く供試し、ゲノムワイドな解析を行うこ

とにより、より深く理解できるだろう。また、二次林

構成種の遺伝構造の解釈は、天然の分布変遷と人為的

影響の区分けが難しいため、今後も多くの事例を重ね

て総合的に議論していく必要がある。
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