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研究成果の概要（和文）：東アジア島嶼の植物多様性の起源と維持のメカニズムを分析した。具体的には、以下
の４つの課題について検証した。課題１）温帯性植物群集の系統的多様性の大陸間アノマリーの検証。課題２）
地史と古気候に関係した東アジア島嶼フロラの歴史的遺存プロセスの解明。課題３）東アジア島嶼における植物
多様性パターンの歴史的形成プロセスの解明。課題４）局所群集形成における生態学的プロセスの階層的作用機
構の検証。これらより、マクロ進化や地理的条件に関わる歴史プロセスと、至近的な生態学的プロセス（環境フ
ィルターや種間相互作用による種のソーテイング）が、植物多様性パターン形成に及ぼす相対的重要性を明らか
にした。

研究成果の概要（英文）：We explored the mechanisms of origin and maintenance of plant biodiversity 
on East Asian islands. Specifically, we tested 1) regional diversity anomaly of temperate flora 
using community phylogenetics, 2) paleoecolgical processes underpinning diversity pattern of 
Tertiary relict flora, 3) historical processes of plant biodiversity on East Asian islands, 4) 
hierarchical filtering effects on woody plants communities. Based on these results, we demonstrated 
the relative importance of macroevolutionary processes relative to geographical constraints and 
ecological processes involving environmental filters and species interaction on shaping plant 
biodiversity patterns in time and space.

研究分野：群集生態学
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１．研究開始当初の背景 
生物多様性のパターン形成を巡る研究にお
いて、生態学的プロセスと歴史進化学的プロ
セスの重要性が二項対立的に議論されてき
た（e.g. Hawkins & Porter 2003）。生態学
において、生物多様性パターンの形成機構の
解明は主要なテーマであるが、生態学者の主
要な視点は、物理的・生物的な要因を介した、
種のソーテイングに基づく群集構造の理解
である。よって、環境フィルター効果・分散
制限・種間相互作用などの至近的な生態プロ
セスが、重点的に検証されてきた。一方、こ
の研究の過程では、至近的生態プロセスでは
説明できない多様性パターンが、同時に発見
された。例えば、生物多様性の地域間の変異
である（Qian & Ricklefs 2000）。これによ
り、今まで生態学者が注目しなかった、歴史
進化学的プロセスの重要性が指摘されるよ
うになった（Brown 1995）。歴史進化学的プ
ロセスとは、系統的ニッチ保守性と進化的放
散に基づいた生物の多様化プロセスを指し、
生物多様性パターンを生み出す究極要因で
ある(Wiens & Donoghue 2004)。しかし、あ
らゆる環境要因（地質・地理・気候）は時間
的に変動し、歴史的側面がある。よって、「生
物多様性パターンを、過去の環境要因に帰着
させるか、あるいは、現在の環境要因に帰着
させるか」といった、二項対立的な研究アプ
ローチは、有効ではない。生物群集を規定す
る様々な環境要因を、過去から現在に至る歴
史の枠組みの中で階層的に捉らえ、マクロ進
化による種の多様化から生態学的な種のソ
ーテイングまでを統一的に検証することが、
今後の生物多様性研究では極めて重要であ
る（Kubota et al. 2014; Kubota et al. 2014）。 
 

 
２．研究の目的 
そこで本研究では、局所スケールで行われて
きた群集生態学的の研究を、時空間的にスケ
ールアップしたアプローチを検討した。具体
的には、生物地理学やマクロ生態学の分析手
法を併用して、マクロ進化や地理的条件に関
わる歴史プロセスと、至近的な生態学的プロ
セス(環境フィルターや種間相互作用による
種のソーテイング)が、様々なスケール（全
球、地域、局所）で観察される生物多様性パ
ターン形成に及ぼす効果を定量し、生物多様
性の起源と維持を理解することを試みた。 
 本研究では、日本列島と琉球諸島から成る
東アジア島嶼の植物相を材料とした。この地
域の植物相は、第三紀遺存フロラと呼ばれ、
その多様性と固有性は、歴史生物地理学や保
全生物学の観点から注目されてきた。第三紀
遺存フロラのパターンは、複雑な地史と気候

変動が作用した歴史的産物で、生物多様性の
起源と維持を解明する絶好のモデルシステ
ムである。本研究では、植物多様性パターン
に階層的に作用する進化生態学的な諸プロ
セスの相対的重要性に着目した。日本のある
場所で観察される植物群集は、局所的な環境
条件を介して、種プールからフィルタリング
された種が、相互作用して維持されている集
合体である。一方、局所群集のソースである
東アジア島嶼の種プールは、鮮新世から更新
世において、大陸からの種の移入と島嶼化に
関係した種の放散と絶滅のバランスによっ
て維持されてきた。さらに、東アジア大陸の
温帯フロラの種プールは、中新世の寒冷化に
対する、熱帯フロラの適応放散と高緯度地域
への分散によって形成されたと考えられる。
このようなシナリオ（作業仮説）に基づき、
具体的には、以下の４つの課題を検証した。 
課題（1）温帯性植物群集の系統的多様性の
大陸間アノマリーの検証。 
課題（2）地史と古気候に関係した東アジア
島嶼フロラの歴史的遺存プロセスの解明。課
題３）東アジア島嶼における植物多様性パタ
ーンの歴史的形成プロセスの解明。課題４）
局所群集形成における生態学的プロセスの
階層的作用機構の検証。 
 
３．研究の方法 
課題（1）温帯性植物群集の系統的多様性の
大陸間アノマリーの検証では、世界中で行わ
れてきた植生や森林動態の研究文献から、植
物群集の種組成表を収集する。本提案の準備
研究において、樹木群集の種組成データを収
集し、データベースを構築した。さらに、種
組成データに対応したメガ系統樹を、
GenBank などの分子データベースを用いて構
築した。これら局所群集と系統のデータを統
合し、森林群集の、種多様度、平均系統齢、
系統的均等度、系統的クラスタリングの指標
を計算した。平均系統齢や系統的均等度は進
化的放散（姉妹種や新固有種）による群集の
多様化を示す指標となる。また、系統的クラ
スタリングは系統的ニッチ保守性に関係し
た特定系統の種のソーテイングを示す。そし
て、群集系統構造の指標を応答変数とし、地
理因子（大陸・標高・地形複雑性等）と気候
因子（気温・降水量・季節性等）などを説明
変数と定義して回帰分析を行った。なお、植
物群集の種組成データは、調査面積や調査基
準が異なり、群集構造のパターンを検出する
場合の障害となる。このような調査バイアス
は、統計モデルにおける共変量として考慮し
た。これにより、地理・気候因子に関係した
進化的放散や系統ソーテイングが、各地域の
植物群集の多様化に及ぼした影響を定量し
た。以上の解析から、東アジア・ヨーロッパ・
北米間で群集系統構造を比較し、東アジアの
植物群集の多様性の高さの進化生態学的な
要因を推論した。 
 課題（2）地史と古気候に関係した東アジ



ア島嶼フロラの歴史的遺存プロセスの解明
では、第三紀の植物化石情報を収集し、東ア
ジアの古植生の群集構造を再現した。化石情
報は、属レベルで整理し、1次メッシュ
（100x100km）スケールでデータを集約した。
現植生については、既存文献や GBIF 等のデ
ータベースを用い、東アジア大陸と東アジア
島嶼における属レベルの組成データを構築
した。そして、東アジア大陸を種プールと仮
定し、島嶼への移入と絶滅を検証する帰無モ
デルを開発した。なお、化石情報は、調査努
力量の地域差による観測誤差を含む。本当は
分布していたが、化石が発見されてないので、
分布しなかったことになっている。帰無モデ
ルでは、このような omission error も考慮
した。実際に観察された化石属数を用いて、
Chao1 推定法で潜在的な化石属数を求めた。
これにより、東アジア島嶼で未発見の植物属
数を仮定し、それを大陸プールから無作為に
補完し、観測誤差を考慮した古植生の属組成
を生成した。そして、島嶼内の古植生と現植
生の属組成を比較し、第三紀から現在までに
絶滅した属数と属組成を求めた。これより、
絶滅属の系統パターン（平均系統齢や特定系
統への偏り度）を分析したこれら一連の分析
に基づき、陸橋形成にともなう移入、島嶼化
と寒冷化に伴う絶滅が、現在の植物多様性
（属レベル）の地理的パターン（多様性の緯
度勾配）形成に果たした役割を推論した。 
 課題（3）東アジア島嶼における植物多様
性パターンの歴史的形成プロセスの解明で
は、植物多様性（種アバンダンス）分布を高
精度（10x10 ㎞）で予測する分布モデルを検
討した。なお、植物の分布と組成情報は、
Kubota et al (2014) Ecography のデータを
用いた。 
 課題（4）局所群集形成における生態学的
プロセスの階層的作用機構の検証では、最初
に日本産維管束植物（5614 種）のメガ系統樹
を推定した。そして、種レベルの系統樹と多
様性分布データを統合し、10x10 ㎞スケール
でシダ植物、被子植物草本、被子植物木本、
裸子植物木本の、平均系統齢、系統的分散、
系統的近縁度を計算した。これより、維管束
植物の群集系統構造の地理的パターンを可
視化した。そして、群集系統指標を応答変数
とし、環境要因を説明変数とした統計モデル
を用いて、以下の作業仮説を検証した。気候
エネルギー仮説、第四紀気候安定性仮説、地
質安定性仮説、孤立化仮説、統合仮説。 
 
４．研究成果 
課題（1）温帯性植物群集の系統的多様性の
大陸間アノマリーの検証 
全球スケールの森林群集データベースを用
いて、特に被子植物樹木種の群集系統構造の
パターン（系統的クラスタリングと系統的ベ
ータ多様性）に着目した分析を行った。そし
て、系統的クラスタリングと系統的ベータ多
様性の指標を用いて、被子植物樹木種群集に

観察される大陸間の多様性の変異を、歴史的
多様化プロセスに基づいて検証した。その結
果、系統的クラスタリングは降水量や第四紀
の気温変動と相関があった。また、系統的ベ
ータ多様性は、地理的距離や降水量の地域変
異と相関があった。さらに、系統的ベータ多
様性は、熱帯に比べて温帯で小さかった。こ
れらの結果から、全球スケールの森林の多様
性パターンは、気候フィルターと地理的隔離
によって形成されていることが支持された。
特に、気候フィルターは熱帯ニッチ保守性と
関係し、大陸間に一貫して観察される緯度勾
配のような多様性パターン形成の主要なメ
カニズムであることが明らかになった。一方、
地理的隔離は分散制限と関係し、熱帯と温帯
バイオームの大陸間変異をもたらすメカニ
ズムとして機能していた。大陸分断のような
超長期の地史的プロセスと第四紀の気候変
動それぞれが異なる時空間スケールで作用
し、熱帯と温帯の被子植物樹木種群集の地理
的変異をもたらしていることが明らかにな
った。 
課題（2）地史と古気候に関係した東アジア
島嶼フロラの歴史的遺存プロセスの解明 
樹木の化石情報と現生フロラのデータを統
合して、地理的な絶滅率のパターンを推定し、
樹木属の多様性の緯度勾配の歴史的ダイナ
ミクスを検証した。その結果、高緯度ほど樹
木属の絶滅率が高いこと、そして絶滅した属
は、耐寒性がない熱帯ニッチ性の樹木である
ことを明らかにした。マクロ生態学的に古く
から注目されてきたパターンとして、生物多
様性の緯度勾配（LDG: latitudinal 
diversity gradient）がある：低緯度ほど多
様性が高く、高緯度ほど多様性が低い。この
課題では、LDG パターンが、熱帯ニッチ保守
性に関係した、高緯度における局所的絶滅プ
ロセスで形成されたことを指摘した。さらに、
LDG パターンの傾きを助長するプロセスとし
て「Out of Temperate 仮説」を提唱した。地
質年代毎の樹木属の化石情報を分析すると、
温帯で起源した温帯性樹木属が寒冷化に伴
い、低緯度の熱帯域や南半球にまで分布を拡
大させていることが明らだった。つまり、寒
冷な時代では、熱帯ニッチ性の樹木が高緯度
で絶滅するだけでなく、温帯性の樹木が低緯
度に分散することによってLDGパターンが顕
著になることが示唆された。LDG パターンは
地球の地史的な気候変動に応じてダイナミ
ックに変化するパターンで、これは海洋の
LDG 動態とは異なり、陸域に特徴的な現象で
あることが示唆された。 
課題（3）東アジア島嶼における植物多様性
パターンの歴史的形成プロセスの解明 
この課題では、日本の維管束植物の種の分布
情報と系統情報を統合し、群集系統構造の地
理的パターンから、植物多様性パターンの形
成プロセスを検証した。特に、植物の分布、
局所群集、系統などのデータを集約すること
で、日本列島固有の植物多様性の起源と維持



に関するプロセスが明らかになった。具体的
には、気候フィルター（寒冷・乾燥気候）に
よる系統のソーテイング、大陸から隔離され
た場所には、若くて派生的な系統が多いこと
が、木本・草本・シダ植物に一貫していた。
一方、生活型（機能型）による群集系統構造
パターンの違いも明らかになった。例えば、
木本植物では、若い特定の系統が寒冷・乾燥
気候へ適応放散し、草本やシダ植物では、
様々な系統が寒冷気候へ適応放散していた。
これらの結果から、日本列島の植物多様性ホ
ットスポットは、現在の気候要因だけでなく、
過去の気候変動、地理や地史に関係した進化
的多様化プロセス（種分化と絶滅のバラン
ス）の地理変異によって形成されたことが示
唆された。 
課題（4）局所群集形成における生態学的プ
ロセスの階層的作用機構の検証。 
この課題では、樹木種の群集集合プロセスの
緯度勾配パターンに関する論文を発表した。
日本の森林モニタリングプロットで収集さ
れた樹木種組成データに、種の機能特性と系
統情報を統合して、局所群集における機能特
性と系統の集合パターンを分析した。機能特
性や系統の集合パターンの非ランダム性（ク
ラスタリングや過分散）は、群集形成の生態
学的プロセスを反映していると考えられて
いる。例えば、ある森林群集を構成する樹木
種の機能特性が特定の特性値（あるいは特定
の系統の種）にクラスタリングしていたら、
それは何らかの環境要因によって種がふる
いにかけられている（環境フィルターによっ
て種がソートされている）と推論する。この
課題では、日本の北方林から亜熱帯林まで
様々な森林群集について、緯度に伴う機能構
造の集合パターンを検証した。その結果、多
くの森林の機能構造の集合パターンは、ラン
ダムなパターンを示し中立的プロセスが卓
越していることが明らかになった。同時に、
特定の機能特性（例えば、種の耐寒性のよう
なベータニッチ特性）は、非ランダムな集合
パターンを示し、種のベータニッチが気候条
件に応じてソートされていることも判明し
た。すなわち、種の分散制限のような確率的
プロセスに加えて、気候ニッチによる決定論
的プロセスが、森林群集の多様性の緯度勾配
パターンを規定していることが示された。 
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