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マツ属における積分化と地理分布の研究-亜節の位置づけ

大島誠一

A Study of Speciation and Geographic Distribution in the Genus Pinus 

-The Position of Subsections after the Speciation 

SeトichiOOHAT‘A 

袈
t乙6
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マツ属各種の系統進化上の{立置づけを行う第…段階として，穂1fF単位での位置づけを試みた。

方法としては，各種の地翠11分布留を混ね合わせ，系統分類群ごとに等極数分布図を作成し，穂訴

の位小l:ii1立であるマツ盟主行の地理分布闘の特放と分布の様相を制ベた。全北区の成分布要素のひ
とつとされるマツ腐の分布を詳しく調べると，盟節分布の様相は分類群によって興なる様々な紡

糸を示しt:.o

他方，穂鮮のl阪史的変化過程が，発変異して繁栄の段階をむかえ，ついには滅亡へと進む

自己運動として考え，それらの地理的分布の様相が発般的悶有，広分布，不連続分布，泣存的関

手Iの繰tMt訴すものとすれば，側々の積群の分布の様相を調べることによって，それぞれの種群

の分化後の位殻づけが可能となる O この仮定のもとに羽生のマツ隅蒋穂訴を{立世づけると表2と

なった。この設により，マツ鴎各グループ。の系統]ffiイヒの概裂が位liiつeけられる。

近縁の多数械が限定された場所に分布する特徴と栂群17、i の天然~4;rî:植の形成準の大ささから，マ

ツ属のうちではSubsect.Oocαrpαe， Subsect. Ponderosαe， Subsect. Australes，地'-11i削13伴の
Subsect. Sylvestres等が，犠分化後のIl刊号が短く，新しいグループであると推測された。これら

の犠群の分ギfj域の北側には山岳域があるo 一方，第三紀以後マツ腐全体の分布域が階下したこと

が化石マツから明かにされている。そこで，これら税訴の分化は第三紀tU去に現裂の分布揺の北
部にある山岳地において，ぞれらの形成に伴って穂分化が発投したと推測jした。さらに，これら

の韓併の訴す附所的，集中110分布は，第四紀の気温変動によって形成されたと推測した。

はじめに

穂7ÞI'の発祥地や系統進化の解明は，ヌ!>:米は化石種の形紫変化に誌づいて I~~ らかにされるべきも

のである O ただし，根先稔が化石として出土し，それによって系統進化をfq!j¥明できるほどに十分

な材料が得られることはまれである。また， 1と;r:iflllからのj昨明の，さらにもうひとつのほ介な問
題として，マツj高化石援の同定が非常に間離な点がある。出土した化石マツ合現生の種と対応さ

せ，イヒお稔によって系統進化を解明することは事実上不可能1)であるとされる。よって，この問

題の解明には現役穂を精査して過去を採り，化石資料を補助的に利用する方法が必要であろう。

近年，系統進化に関する解析を近縁韓群の地理的分;(riパターンから検討する方法が提案2.5)され

ているO この方法は，穂および穂郡iの池理的分布簡を地縁として境視し，材料に選んだ生物群の
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側々の積について分布闘を明らかにすることを第一段階とする。これは分類学で生物の形態的特

般をしらべて記載する段階に相当し，漠然と感覚的にとらえている生物の分布を，科学的な研究

の対象となりうる「事[ω災Jへと潟める操作紛であるとする。このようにして何=られた離分布閣を，
分布の様相からタイプに分け，それらのタイプから分布開成立のおさや時代を検統しようとする

ブ'h去である。
~t物の強肢は次のような質的に黙なる段階を税て進化すると考えられている O 発祥民主後は変異

性が高く，急、;般に分化する。ついで，ながく続く述統的な;lli1との段階がくるのやがて過度に分化

した犠族は，変異性の低下とあいまって主主退し，総il，iXわする。すなわち，税族は発生の段階，変異
の段階，繁栄の段I~hr I 衰滅の段r~~irSì へと:Jf(~移するとされる。間村7) ，まこのような経過そたどりなが

ら種族が分布空測を )l~lj持してゆくとし，これらのF立階と j忠男II分布j二の特徴として，

発生，変異の段階一一一初期固有Jt)j

繁栄の段階 一一一成分布期

表減の段階

に対J;与すると考えている。

{不蹴分布j明

治存潤有期

艦艇の分布がこの続過をたどるものとすれば，系統昨の各競の分布I~Jが得られた場合，それぞ

れの犠群の分化後の経過安調べる地現的解析の手がかりが得られることになる。さらに，この分

布隠Iから持られたパタ…ンと系庁主鮮のもつJJ予態進化と会結び付けることによって，系統11下の符fIIJ
築を行い，その肢史的経過をrY4らかにする方法も提案2.5，mされている。 以上から，この報告では，

針葉樹ぺ燃鎖切の研究察側に智い，現生マツ腐の近縁犠群の分布パターンの~~l沼化を試み，続分

イヒの服史的経過を探る。なお，この検討は，後にマツ偶の形態分析と関連した角削'II'へと進む基礎

資本l.~作成することでもある O この報告をまとめるにあたり，生|誌に有議な御意見と文献紹介等

で協力を戴いた前大i挺自然史博物捕の日illi 男氏に感謝したい。

~~.と方法

繊の分布闘をゆjらかにする場合，まず材料に選んだ物1i1iの分類が，ほほ純レベルで完成して
いて，さらに対象となる地域全体の棋の分布域前j賓が行き)，古いている必要があるO マツ縞の資1Sj.
は，一l志，この条件..~1im えているとみなしてよい。 I日:界に約 100続ほどが分布するマツ腐の分類

は， SHAW!OJ， LIゴつもE& CRlTCHIFmLD'へCHlTCHIFmLD& LITTL民間， Mr代ovllその地，主にア
メ1)カ学派によってなされてきた。日本では石井口、14)によって分類が試みられている。今1mの資

料として CRI'l'CHFIELD& LITTL区間によるマツl誌の形態からの分類表(表1) と大成された積分
布図を採用した。この資料の有用'I~I: は， MuwvDによって，マツ鴎各磁の分布高度，分布域の1'i((

生，織問の3だか;交~\fíニの有無等が種類ごとに記紋され，補強されている点にある。これらの情報が，

穂の分布状況把悔や韓併の位世づけに役立つためである O

具体的な解析方法としては，各種知の分布関を系統分類j洋ごとにひとつの地問上に重ね合わせ

て等組数分布践を作成した。その結巣，穂群によって繰々な分布の様相が現れ，これらを雄勝

して近縁韓関の地主主的特鍛と1fiモ史的経過を検討したものである O
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Table 1 Classification of sub日日ctionin the Genus Pinus and natural cross 
rates. of interspecific relation in the sub日程ction.

Classification Spacies Natural cross rate 
no. no. rate むross

Sungenus Ducαmpopmus 
Section Ducαmpopinus 
Subsect. Krempfiαni 0.0 。/1

Subgenus Strobus 

Sect. Strobus 19 

Subsect. Cembrαe 5 0.0 0/5 

Subsect. Strobi 14 0.21 3/14 

Sect. Pαrryα 12 

Subsect. Cembroides 8 0.13 1/8 

Subsect. Gerardiα凡αg 2 0.0 0/2 

Subsect目βαlfouriαnαe 2 0.0 0/2 

Subg邑nusPinus 

Sect. Ternαtαe 5 

Subsect. Leiophyllαe 2 0.0 0/2 

Sub詰ect.Cαnαrtenses 2 0.0 0/2 

Subsect. Pineαg 0.0 。/1
Sect. Pinus 57 

Subsect. Sylvestres 19 

Meditteranean region 7 0.86 6/7 

Eastern Asia 10 0.40 4/10 

日ast.North Amer. Continent 2 0.0 0/2 

Total region 19 0.53 10/19 

Subsect. Australes 11 0.36 4/11 

Subs也ct.Ponder‘osαg 13 0.54 7/13 

Subsect. SαbiniαnαE 3 0.33 1/3 

Subsect. Contortαe 4 0.50 2/4 

Subsect. Oocαrραe 7 0.71 5/7 

吋hedata sourse is founded by Mirov (1967) 

結巣と検討

マツ腐の軍属と節レベルの分布

この分類レベルでの分布閣は，すで、;こ LJγ['L日&CrミITCHIFIELDIl1によって作成されているが，

その位蹴づけは検討されていない。このレベルでの問題は • 1:去に現節 (Subsectin) の分布と関

述するので簡単にふれておきたい。

マツ腐は紫身内を貫く維管取の数によってHα:ploxiron(単純管東)と Diploxiron(接維鵠ニ:r-tu
に二分される。持i維管東のマツ(;:1:'諜身が舗''TLのIDI属.Subgenus Ducαmpopinusとその他のマツ，

Subgenus Strobusに分けられる。マツ精分鎖去を盟節レベルにまとめ，そのグループに腐Jする
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種数を示すと表 iとなる。 Ducampopinusに属するマツは i館 (Section)， 1 jJ[節

(Subsection)， 1棟 (Species)のみであり，ベトナム衛官I1の出岳地にi取られて分布する(関 1， 

A)。このマツと問織の偏王子の繋をもっマツはl当班紀の:!1l!，J脅から出土しており，諜の明械な:待機

から植のi可定が刈15であり，このマツは遺存続(生き残り秘)であると考えられている。
Subgenus Strobus， Subgenus Pinusに塙するマツは広く，ユーラシア，北アメリカ大陸に分布す

る(図 1，A)。
Subgebus Strobusには 2節， 5 jJ[宣告， 31騒が含まれる (表 1)。この張関は 2節， Sect. 

StrobusとSect.Parηα とに分けられるO おct.Strobus はさらに Subsect.CembraeとSubsect.

Strobi (二分けられる。後に検討するように，これらは極分化後の綬史が比較的新しい犠群である。

Sect. p，αrryαは3班節， Subsect. Cembroides， Subsect. Ger，αrdiαnαe， Subsect. Balfourianαdこ

分かれる o I~ 1， Bには SubgenusStrobusにl認するマツの節の分布域を示した。 Sect.Strobus 
の2種君liは広域に分布するのが特徴であり，ユーラシア，北アメリカjIlij大陸に分布し，前大j径が
分離する下山ここの節が分化していたことを物詩るo

ーブJ.Sect. p，αrr，ッαは台いiI寺代に離分化したものが多く ，IJ、数離が狭い地域に陥離して分布す

る。これらのうちでは， Subsect. Cembroidesが比較的新しい。泣符磁鮮のひとつでユーラシア

に分布する Subsect.Gerardia月間を|除く他の 2積群は北アメリカ大隙のみに分布する(間 1， 

B) 0 Sect. Par，ηαが前大i畿に分布することから，間大|援が分離する以前に節の分化が進行して

いたと推iJllJされる。このうちのSubsect.Ger.αrdiαnαe， Subsect. Bαlfouriαnαe はいっされも小早和洋

からなり，遺存j古l有期の分布型を示す。 8殺からなる Subsect.Cembroides は， f去の詳しく検討
するようにアメリカ西部からメキシコ， 14J央アメリカの地域で業ij'しく麓分化した犠群である O

後M~管東を寂する Subgenus Pinusは2節， 9斑節， 61殺にからなり， 2 f者i，Sect. Ternαtaeと
Sect. Pinusに分けられる。これらの分布域はi却し Cに示した。 Sect‘ Ternαtae(ま 3盟節，

Subsect. Canαrienses， Subsect. Pineae， Subsect. Leiophyllaeに分けられ，市a'2者はユーラシア

と北アフリカに， 後者は北アメリ:カ大憾に限られて分布するO これらはいずれも少数種からなり，

陥縦分布する理i卦で現在では，遺存続携の様相を示す。これらの穐群がユーラシア，北アメ J)カ

大艇に分かれて分布することは， 3穂昨が別々の大|塗で続分化したか，または加の大挫での姉妹

粧が絶滅したかのどちらかであるが，この判定は化お犠による確認以外に方法がない。

Sect. Pinusのマツ類は 6斑節に分けられ，多数犠を擁する。これらの班節のうち，ユーラシア

大l後にはSubsect.Sylvestresのみが生育するが，北アメリカ大陵にはこの盟会!iiを含めて 6jJ[節
すべてが分布し(鴎 1，C)， Sect. Pinusにl認するjJ[節レベルの分化が，北アメリカ大|後で進ん
だことを物語る。特にこの大陸のT行問者1¥では，種分化が比較的新しいと考えられる 2jJ[節，

Subsect. Ponderosαe， Subsect. Oocarp仰が複雑に入り交じって生脊し，東部では Sect.

Sylvestresに加えて，この地域に特有の Subsect.AustralesとSubsect.Contortaeが分布するj也

j或となっている o Subs日ct.Sylvestresの広い分布は，この稜群の分化がユーラシア，北アメリカ

間大|後分間fJ.j、前であったことを治す。 Subsect.Contortaeは北アメ 1)カ大醸の東溜i潟地域に分布

するが， 1むの盟主'riはこの大i授の:qtiLEiで異なる点が1主目される。大i俸の東西阿域で特有の班}認が分
化したことは， r~ß史紀に北アメリカ大艇がi1lf:によって東部に二分され，陥てられれていたことに

対j忘])すると考えられている。

マツ成金磁をまとめてみた場合，その分布簡は広域であり，金北区の成分布袈議のひとつ4)と

見なされるマツ鴎は，節レベルに分けてみると分布のi様相がグループによって様々である O 節レ

ベルからみたマツ腐の分布は，北ア
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D C.mbr.. 

鳴動 C.".，I・n.・8
嘩再 ".・..

事oot.P.rryo 
00・"，broldo.r
~ 00/.，.1."... 
O蜘 2削，/・M・

Fig 1 Geographic distribution maps of pine groups of thr巴esubgenuses (A). 
five subsections 01' subgenus Slrobu8 (B). and nine subseclions of 
subgenus Pinu8 (C). 
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節レベルのマツは，ユーラシア，北アメリカ岡大l液に分散して分布しており， ζのレベルでの分

化の11射にや場所の特定は無現!である。

Sect. Strobusにl済するSubsect.Cembr，αeとSubsect.Strobiは東アジアと北アメリカ大陸にま
たがって分布し (1211，B)， ilfrj大擦が述続していた時代に種分化したことを示す。特に Subsect.

Cembrae は東アジアとの関連が深い。阿地域で共通した近縁種群の分布は，植物地組学上u:I~I 

され，これまでに多数の被子椴物で確認包れている。この特殊な分布製は， G日Ay15)によって地
史的な説明がなされたといわれる O 第三紀の温暖な気候条件下で，北半球の1:1:1，高緯皮地域に法

分布していた租鮮は，これらの地域の第四紀における気温i~:í;lぐに伴って河大l訟を向下し，き筏っ

たという説である。地方， 11古川崎 l立，このような東~E北米型分布は古亦道からの ;ltJ二によって形

成されたとする O ジュラ紀， IJ~立紀，第三紀のi時代にはマツ l誌の化石は北半球の +1純度以北から

!ljj二し， i誌称j立地方からは皆無であり，上記マツ棋の特殊な分布部はG只Ay]5l説が受け入れられ

る。

Tìíf報附で詩~Jべたように， m存樋11下と考えられるマツは III緯度から低純度地方の温暖な場所に分

布することが特般である。これらは，第三紀tJ、前に綴分化し，その当時の性質が防1 ，維持ちれ
るとともに，気候変動に対して地理的な移動によって生き延びてきた線群である。

2 亜節 (Subsecti on) レベルの分布

マツ腐の分鍛J二，節 (Section) に次ぐ斑節 (Subsection) は，櫨併合まとめる紋も IUL総の濃い
稀:グループである。梯レベルからみると，この税関関係は，結び付きがお五いに強く影響する有:

夜としても重要である。ここでは，泣符種群とみなされる小職群をi徐き，大きな穂訴のみを検討
する O

Sect. Strobus {こ1111，ずる 2I!liJiii Subsect. Cembrae， Subsect. Strobi は共に騒数も多く，広域に
分布する犠訴である。この犠11下から， 3盟14}の等磁数分布!ヌiを作成すると割 2，A…Cとなる O

Subsect. Cembrae 5 種はいずれも望書冷な地域に呉~i9í"的に分布する ([212 ， Al。高純度地方でも

現慌のような冬季の媒冷な気候が支配したのは第四紀目、|泳であり，この荘alれま媒冷な気候のもと
に適応して税分化し 17へその後に分布を広げたグループであると考えられる。

Subsect. Strobi14殺は比較的に識1l1:な地域に分布する韓併であり，東南アジア， ql央アメリカ

のlllI熱情地域までjよ域にそれぞれの殺が分散，生育する(限2，B)。アメリカ服部から 1[1央ア

メリカにかけては異jyf的に，五大詰IJ南部にはP.strobusが!五分布する。この鵠iif全体は広分布

を示すが，ユーラシア大践ではそれぞ'~1.の穂が間離して生育しており，特にベトナム，ぬけ1応，

台湾， J或子島など1t~+<<~設広葉樹と共存する礎は|岡高li:分布する。また，稔1rY'全体が比較的禍i援な場所

る。これらこつの分布の特般から， Subsect. Cembraeに比べると分布の様相は古く，広

分布から衰退問へ移行する段階を訴している。

Subsect. Cωnbroides 8 f裁はロッキーiJJ]JJl(所在日からメキシコにかけてのj品'貯乾燥地に殺分化し
たグルーヅである O この地域では，P. edulisはどヤクシン類とともにお桁砂漠判近まで殺人し，

乾燥地の最前線まで進出している種類である。メキシコの東シェラマドレIL!脈に秘が1院長する地

域があるものの，比較的に狭い地域に多数種が分布する(j立12，C)。この分布の特椴から，この

グループの干垂分化は比較的手正しいとtffliJ却される O

Subgenus Pinus内で多数を擁するTI[節の等磁数分布|週をi主13，ん-0に示した。 Subsect.

Sylv四tresは，段も1広域に分布し，最大積数を擁するグループである。この犠群では，P. 

sylvestris， P. mugo の 2 離がj)~(令な地域まで分布附し， 1むの離は比較的滋i援な場所に分布する
ので，このグループが分化した後に上記2植のみが媒冷気倣に適正、したことが明らかである。ユー
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$ubnct. Cambr... 
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Subaoct. Combrold制\~
h 吋 Yて
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Fig 2 Contour maps of three larg邑pinegroups of subgenus Strobus. AHhough there 
are only a few sp巴cies，most pines of subsect. Cembrae (A) show al10patric 
distribuiion over a large area in the winter cold region. For sub話ect.Strobi (日)，
the pines are distribuied separ内atelyin warm temp巴rateregions. 8even species 
of subsect. Cembroides (C) show comparatively aggregate distribution in a 
limited r昭 IOn.
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Fig 3 Contour maps of four large groups of subgenus Pinus. Pines of日ubsect.Sylvestres (八)
show three distribution patterns. Thos邑ofthe Mediterranean region show aggr邑gate
distribution， those of East Asia show allopatric distribution and those of the eastern 
region of th邑NorthAm邑ricancontinent show isolated distribution. Pines of subsecL 
Austrαles (お)and subsect. Ponderosαe (C) show aggregate distrit下utionin limited 
regions of the North Amむricancontinent. Four pines of subsect. Contortαe(初日how
al10patric and separated distributions町

ラシア大臨のTIE察棺に!よく分布する P.sylvestrisを|徐くと，この麓111，の分布域i立地l十1海沿岸，東

アジア，北アメリカ大陸東部の3域に分かれる。分布の様相は，これら 3地域で典型的に奥なる

(図 3，A)。

東アジアの地域では，この稔砕の稜数が散も多いにもかかわらず，分布の重なりが少なく，維

が地域を分けて分布する興.所的分布が支配的である。各般の分布域も広く，広分布の椴相を示す。

東アジアの'"11国から東南アジアに統く抵いLLJ岳地は，氷JVJ一間氷JUjの気臓の変動に対しでも韓関
の呉問的分布を保存，維持する役割を来たしたと考えられる。他方，地1:1:1日正沿岸地方では，この

グループが議複して分布し，この地域{す近で新しい極分化が発生したことを物持るO 氷河期にこ

の付近に移動し，寒冷な気{践を避けて生き延びた税は，現慌の温度の上昇によって再び分布域を

路復したであろう O この地域でのマツの集li:1分布lこ関しては後に検討2したい。北アメリカ東部の
P. resinosαとP.tropicalis 2識は，お五いにすでに隅離した有:告となり，衰退，遺存Wlの様相を
訴している ci到3，A)。これら 2磁の分布j戒の間に，すっぽりと納まるように Subsect.
Australesの生育j也(関 3，B)がある。アメリカ東部のSubsect.Sylvestresの2穂は，この種
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1作の出現によって衰退の段階を進むことになったと挽iJ!lJされる O

関3，Bには， Subsect. AustralesとSubsect.Ponderosαeの分布践を示した Q 閥横l作は北ア

メリカ大睦の京間に分かれ，比較的狭い範閉内に多数種が問所n0に分布する o Subsect. 
Australesの系統はブロリダ半島の付け根，ジョージア列、|に分布の111心がある。分布の中心がこ

の北部のアパラチア11JJ派でなく， ;[創出が平姐なこの地域に多数の近終報が機管に分布し，これら

のマツの分布の重複と種間の関係が注目される o Subs日ct.Ponderosαe13織はロッキー山脈から

111央アメリカにかけて分布し，分;(jiの中心はメキシコのほぼ中央官11のはi岳地;It¥:とカスケード山脈

の二i迩所にある (~I 3， B) 0 tlッキーilJ)慌のj広大な地域はP.ponderosαの分布域でおおわれ分

布が述統しているが，大多数はメキシコから111央アメリカにかけての地域に問所的に重複して分

布する O

Subsect. Oocαrpae7穂は Subsect.Ponderosαgの分布域と同級に，アメリカ践者11の太平洋沿

とメキシコrll央部にの二筒所に分布の中心がある(1文J3， C)。この極群の P.radiαω， P. 

muncαtαの分布はカリブオルニア什!の海洋の，ごく…部にi彼られ，P. greggii， P. pαtulαもメ

キシコの山岳地の…者11に|決定されるο この意味ではSubsect.Ponderosαε に比べて種分化後の段

階が進み，やや古い稜'/1平であるとみなされる O

eL 
84JtfD 

Fig 4 Maps of the interspecific relationship among 
pines of subsect. Sylvestres in the Mediterra綱
nean region， where overlapping distribution 
is ob日erved，especially on the northern coast. 
The relationships are complicated among' 
species. Two sister sp邑cies，Pinus hαlepensis 
and P. bruiiα， show an allopatric relaiIon 
ship. 

Subsect. Contortαe4犠はアメリカ

東部からカナダに!よ分布し，興所的穂

分fヒとその結果による興所的分布を示
す典型的ともみられる種鮮である。た

だし，P. bαnksianα， P. virginiα氾α，P. 

clαusαの分布は不述統(悶 3，0) に

なっており.r2:分布から隔離分布へ移
行する梯相を訴している。北アメリカ

の寒冷な地域に 2績が， iJ出荷には P.

virginiαnαが.:<J1i熱帯にはP.clαusαが

分布するU この楠鮮も税分化が成立し

たf去に寒冷な気伎を?迎え，そのうちの
2 積が~~冷な気候に適応したことを訴

す。

flfI投下内のflTl:レベルでのj地イ係をみるた
めに. f討JiW的分布そする地中海沿岸の
Subsect. Sylvestres種鮮の各種の分布

域を関4.A. Bに示したひこのほiにみ

られるように 7殺は入り組んで;重複

分布する。 P.sylvertrisの高iJJ却であ

るP.mugo (1到4.A)はP.sylvestris 

(間14.日)の分布域に包含され， 1羽5

に訴されているように，海抜高でも分

布域の明確なilliいはない o 1a7J. P. 
halepensisとその姉妹離である P.

brutiαは地中海を東部に二分して分布

する(関4.B)。これらの例のように，
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問所的分布をする地域内で、の税関関係の内容は，それぞれ殺の総合せによって実に様々である。

これら韓群内，さらに近縁な槌間での関係は，離分化の時期とその設の経過の遠いを物詩ると思

われるが，このレベルでの犠問問題の詳細は，マツ腐の形態的特織と関述して，別の機会に検討

したい。

3 関所的分布と種間関探

多くのJ1i:縁離が集中する分布域内では，

lliに平部11きな分布限を重ねた検討だけで

はJ"t・体的な離1m関係が明かではないo 111 
mov')が各種の生育状況を記紋している

ので，その畏から平副部関係などに関す

る情報を取り出して盤躍して検討したO

多数離からなるグループで，被が特別

に集i十i分布する 4グループの分布高度を

i盟5に示した。ここでの櫨は，分布域が
高緯度から抵締度のJII則立に並べてある。

アメリカ南東部に分布の中心をもっ

Subsect. Australesの分布i的立は，ほと

んどの離が海抜o-lOOOmで，玉12:1也から
丘i凌にかけて生予干していることが耳目解さ
れる。 P.occidentalisのみがカ 1)ブの高々

の高いttJji貯まで分布を広げている穂であ

るO ブロリダ半島を含み，その半島から

北部のアパラチア1111l民までの…怖はi暖地

帯叫に IR分されるが，この森林の椴!:E~!

はLongleaf-slash pine201 (P. pαlustris・・

P. elliottii)， Loblolly-shortleaf pine叫

(P. taedル P.echinαtα) などに代表され

るようにマツ鎖による針葉樹林帯の様相

を訴している O この磁:群の各騒がお瓦い

に共存， if!:在していることは明かである。
Subsect. Ponderosαgに!認する13櫛:は，

f岳地から4000mまでに分布している(説i

5) 0 :!泣も広い分;{¥iJ漢をもっP.ponder剛

osαは，北部ではi俗停まで分布するが，
fli部では似の種と|河繰， 3000m ':I了越えて

育しており，このf:ifITj'(:のほとんどの殺
は1500-2700mの高度に集ψしている。
この地域はゆ緯度に当たるため，機高の

{誌い場所は乾燥地帯が広がり，乾燥に強

いマツ類でも，高度がl高く，ある程度湿

慌の場所に分布する。 Subsect.Oocaroαε 
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Fig 5 Altitudinal distribulion of pines in four 
subsections showing extremely aggre帽
gale dislribution. The pines showed a 
marked lendency to grow in the same 
range by overlap， especially in subsect. 
Austrαles and subsect. Ponderosae. 
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の分布高度に関しでも Subsect.Ponderosαeとi汚職である。アメリカ商音11の沿岸に分布する3犠

は低海抜域に生育するが，このi1fl併で，メキシコに分布する {(11間は決j:抜1500-2500 mの，
Subsect. Ponderosαeとほぼ同様の高さに分布する。これらの韓併のマツ類の水王子，高皮肉分布

のql心となる場所では，常緑広紫棋と共存しているものの，マツの瀦jlEがiおい森林を形成し，近
縁穂がお互いに共存している可能性が高い。

地中海北洋域の Subsect.SyluestresではP.heldreichiiがややiおく， 900-2500mに生育する

ものの，弛の種は低地から1500mまでに分布するものが多い(関 5)。この地域の森林は，しば

しば発生する山火によって破壊され，閥復した森林では，呉植のマツ(例えばP.halepensisとP.

nigra)が共存している状態は議者によって確認されている。

日本産のマツは，系統的な近迷を11可わず¥お互いの績が所的分布をしていることが林盟関に

よるマツの分布図から明らかである O しかし，このような分布を訴す日本践のマツでも，林の資

料開制によって他のマツとの共存地を捜すとその場所はかなりの数になるα ハイマツはチョウセ

ンゴヨウと 4箇所で共存していた。チ臼ウセンゴヨウはゴヨウマツと20筋所で，アカマツとは 4

随所で共存していた。ゴヨウマツはアカマツと49繍Pfrで，クロマツとも i簡所で共存した。アカ

マツはクロマツと369筒所を示し，金調査地数に対する共存地数の割合は48.1%であった O クロ

マツはアカマツと481筒ifrで共存し，その割合は83.2%であった。
i司じ岩場に生育するアカマツとゴヨウマツとが共持しでも生殖的問離が確立しており，交雑す

ることはない。しかし，近縁l!Ji]持にあるアカマツとクロマツとは，分布の接点付近で防穂が共存

して天然交雑した結果，離の i可定がしばし l玄関 gji~ な場合がある O マツ騰は…般に形態によって分

掛されるが，形態的には異様でも近縁犠聞では生殖的潟両i!~が総立していない場合が多いひこのた

め，天然交雑磁の存在は，ひとつには極分化後の時間が十分に経過していないこと，さらにもう

…つは交雑可能なほどに近距離に種が生育している点を窓味しているO

話IROVJ)による天然交雑離の記載をすべて拾い出し，多数種からなる強節に閲して殺現したの

が表 iである。記載された!当然交雑種数と班長ii内の総数とのよヒネは， Subsect. Oocαrpaeで最も
高く，近縁組の共存関係が大きく，さらに生殖的協離が進んでいないことを予測させる。ついで，

自然交維持者が潟い棟燃は地1:11海域での Subsεct.Syluestres， Subsect. Ponderosαe，全域での

Subs日ct.Syluestres， Subsect. Contortae， Subsect. AustnαlesのJII真になる O この結果から，水平

的にも illid宜的分布でも種が集ql し何所的分布を示していた班長告は，高い!当然交~~m準をおす傾向が

明かである。ただし，興i~r的分布をするアジア地域での Subsect. Syluestres種訴でも，総ttlfiIな

1:1:1分布を訴す Subsect.Austnαles の識者fi よりも高い iヨ然うと:if~準をもち，概と種の分布境界線付近

で交雑していることを物諮る。椴若手内の生納的隔離の確立が，どの税鮮でも 11寺If自に対してパラレ

ルに進行する保証はないが，多数の天然交雑離が存在する椀鮮は分化後のu寺Hliの惣さを示すと判
IHi"してよいであろう O

4 まとめ一問所的分布の形成と亜節の位霞づけ

!ì物の種分化は i河所iねな例が考えられるとしても，…般に異i~T的に発生する場合が多い5) とさ

れる O 異所的機分化とは，種がi時間の経過とともに分和域'd:-広げた後に，分布域内部に何らかの

パリヤーが生じることによって離が分化すると考える。パリヤーによって遮られた楠は，それぞ

れの地域に適応して形態，性質ともに変化し，異穂に分化する。この奥所的積分化の仮定によれ

ば， !Iキにili:*~まな平'ID:の地理的 i刻f系は，もともと呉所的に分布していることカ'lìíj提となる。では，多

数の近縁種が問所的分布する 2，3の穂鮮の分布はどのように形成寄れたであろうか。

地質年代としての第四紀は，第三紀まで続いた協和な気候が一変して，気温の変動と，高級!支
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地方での冬季のきびしい低溢気候が発生した時代である。数Iffl訪れた氷河期は， ':1:1純度からi窃緯
j変地方に生育していた生物には決定的な影響'd:与え，マツ1誌にとっても激動の時代であったこと
が知られている。 MIKI制によれば，自本j宝マツ)~の砲は，第三紀以後に約半数が絶滅したとされ

る。寒冷な気絞の発生とその後の気温変動に対1おして，マツ腐は一方で寒さに対応した秘鎖を分

化的させ，他方，気j昆変動に対応して~l~脊地のi潟!交の上下， p'rJ北移動聞によって生きのびてきたO

紀までのマツ稿の分布は， '41*年度以北であり，当11色この地域は撒l暖な気候であったとさ
れる O 第1m紀になり，このJlllJIlXの寒冷化にwってマツl慌の一部l土議冷気候にj臨f，E.し，大部分の税
は荷1"，または高度の抵いJtj!9rに移動することで対・応した。現紅は満i援な間氷期であっても，第

三紀のマツ硫化石の出土域に比べると，その分布i議は1沖nずしているO いいかえると，同所的分布
をしているマツ際綾鮮の，第三紀以前の分布域は，現在より北ブJで、あったことは化石マツ附}か

らもliJ1らかにされている。この条{守二にf追って問!W的磁群が分布する現在の場所にit日すると，

Subsect. Australesの分布域の北にはγパラチア1111J1Rが， Subsect. Ponderosαeではロァ牛…LIJ
j脈が.:lil! '11)忽北停のSubsect.Syluestresでは!日テチスtffj:北芹?のアルプスiJJ)l)Rほかのヨーロッパ
のLLJ岳地が放置している。近縁の多数騒が分化するために同じ数のパリヤーを考慮すると，これ

らの穂鮮の分化には，多数のパリヤーの存在が;jfEiJ切される。 Subsect.Australesの結{j，との少ない

現在の分布地からは，このような多数のパリヤーの存訟は考えられない。そこで，気伎の変動を

:辛勝:して，これらのマツl誌の線分化はアパラチアiJJ岳地を刻:台にしていたであろうと忠われるの

であるO この山岳地の形成は第三紀のJ-Jl去のことであり，これらの111岳地形成に伴って新しいマ
ツ腐の積分化が発祥したと推測する。問所11守分布をするイ也の綾鮮でも問機であったろうと思われ

る。穂分化が発生するための具体的パリヤーは，陥l~ít した ILJ 岳地と高度設の気候条件にあったで

あろう。 種分化後の気温低下に伴う鍛j也または術への移動によって，…!丸呉所的に分化した

穂llfは， iJJ 1Ir:地というパリヤーが消滅し，近縁種が共存する方向そたどり，現収のi司所的分布が
形成されたものと考える。氷河期一間氷1Ulの繰り返しは，問所的分布傾向を強める方向に働いた。
このように考えることによって，気候条件に大差なく，特別なパリヤーの見いだせない現在のツ

口リダ半島北部や地中海沿岸，メキシコLLiiii地に多数の梯がIfiJ所的に生育する状況そ説明するこ

とができる O マツl誌に|謎らず，ブロリダ半島北部に生育する広葉樹の Quercus.Prunus. 
Magnoliαceαeなどの系統群の等級数分布閣をi緩いても， Subsect. Australesと附械の問所的分

布院i測が持られる。もともと抱先税をi吋じくする近総額の生育条件は似ており， 1対じ気候条件下

に生育できる性貿をもちあわせている場合が多い。マツ胤近縁穂11可では，種1111競争は排他的に強

く働くようなものでなく， J討議検は共存がl苛能であることを多数のマツの共存例が訴している O

このように考えると，多数の近縁税が狭い地域に|長JiWRZJに集t:!1する穂鮮は，広分布1制作以ヒに犠

分化f去の1l~;1倒的経過が緩い穂群であると判断される。

マツ縞名グループの分布の繰相に|渇する以上の検討から，マツ縞分類殺の各班節が示す段階そ

位置づけると表2となる。分布の様相から，発符の段階(初期的関有)のマツ韓併を特定するの

は闘部jtであるが，ここでは，マツ胤にはその段階を訴す韓群はないとする。それに次ぐ変異の段

1)許にある穂lffとしては Subs日ct.Austrαles. Subsect. Ponderosαe， j也1:117好iH伴の Subsect.
明'ylvestresなと'iJffiLr践しよう。 Subsect.Oocαrpα。は比較的狭い地域にかなりの税数が分布する
ことから，分布の機手11としては泣被の大きい分布ではないので変異の段階に次ぐ位置におく。初

期の手重う〉化は古いものと推泌され，後にi司じ組群I}すで新しい分イとが発枠し，地jJlXによって分布の
柏:棉が異なる結よ誌を訴したSubsect，Syluestresをどの位慌におくかはflfJ1，出が残るが，ここでは

新しい極分化を議視し， Subsect. Oocarpaeと同じ{立置にきたい。 Subsect.Celηbrαe， Sub 
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'1'able 2 Stages of pine group after speciation derived from geogaraphic distribution patlern. 

ocurrence and thriving stage exlll1ct stage 
Pine group diversifying stage 

(puculiar narrow) (wide distriblltion) (disperse) (isolated) 

Subgen. Ducαmpopinis Krempfiani 

Sllbgen. Slrobus Cαmbrae 
Strobi 

Cembroides 
Gerαrdianαe 
Bαlfouriαnae 

Subgen. Pinus Leiophyllae 
Cαnαrienses 
Pineαe 

Syluestres 
Austrαles 
Ponderosae 

Sαbiniαnae 
Contortαg 

の段階にあると見なされる。 Subsect.Strobi， Subsect. Sαbiniαnae は繁栄の段階を過ぎ，不述統

な様相にi互い。 Subsect.Krempfiαni， Subsect. Ger.αrdiαnαe， Subsect. C.αnαnenses は衰退，泣

存の段階にあると考えられる。 Subsect.Bαlfouriαnae， Subsect. Leiophyllaeなどの韓併は，分

布の梯相としては小組数からなりかっ狭い地域に分布するので，現段階ではj立春闘有期に鼠く。

小犠数からなるけれどもこれら 2穂鮮は有用な韓子紫、を形成し，形質的には新しい側簡を有する。

このグループの佼援に隠する判断，さらには全班節の位殻づけは，形態上の分析・によって再確認

する必要があるが，加な機会に検討したい。
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Resume 

To clarify the genealogical position relationship among pine groups after their specializa. 

tion， the geographical relationships we1'e analyzed using contou1' maps ba日日don species map 

data of CRITCHIFI犯しり and LITTLE (1966). 

When species g1'oups occu1'， diversify， th1'iv日 andbecome extinct， the phases of 仙台11'

geog1'aphic distribution show patterns which a1'巴 peculiarlynarrow or wide and dispe1'se 01' 

isolated afte1' specialization. Many pine g1'oups such as subs日ct.Krempfiani， subsect. 

Gerαrdiαnαe and subsect. Balfollriαnαe in subgenus Stroblls and subsect. Leiophyllαe and 

subsect. Gαnαriences in subgenus Pinlls showed isolated dist1'ibution and were conside1'ed to be 

in the extinct phase. On the othe1' hand， subsect. Sylvestres， subsect. Allstnαles， subsect. 

Ponderosαe and subsect. Oocαrpαe seemed to have newly specialized featu1'es of dist1'ibution 

of pines agg1'egated in a 1'egion. Sexual isolation among these pines was not well established， 

and the1'efo1'e the values of natur司alc1'oss 1'ate were large. 

Pine fossil data 1'eveal that the pine ranges in th記Te1'tia1'YPeriod had been slightly farther‘ 

north than p1'esent ones. The mountains are located at the present places of species agg1'eg仕

tion. As m乱nybarriers are needed for specialization fo1' many species， the differentiation of 

species in somc subsections seemed to advance in the mountains， accompanying thei1' 

fo1'mation afte1' the Te1'tia1'Y Era. The ove1'lap of distributions espe'cially seen in some g1'oups 

is conside1'ed to have 1'esulted from the shifting to th巴p1'es日ntregions with the dec1'eas日inair 

temperatu1'e after the Quaternary Era. 




