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研究成果の概要（和文）：南関東の丘陵・山岳地の温帯域の天然林において、代表的な樹木種を対象に、主に地
形上の位置と関連する環境傾度上の分布位置や形質を調べ、それらの系統的保守性について解析を行った。集水
域全域を対象としたニッチ解析から、一般に植物の成長に好適-不適な傾度上の位置には系統的な保守性があ
り、一方地表の撹乱傾度上での位置は比較的最近派生的に決まったことが示唆された。谷付近の撹乱地に分布す
る種群は東アジア固有型の地理的分布傾向を持つ傾向があった。以上のようにマクロスケールでの地形発達や植
物進化が、局所的な樹種配列に反映されている実態に迫ることができた。

研究成果の概要（英文）：In temperate natural forests of hills and mountains of the southern Kanto 
region, we investigated the topographical niche and traits of major tree species. Based on analyses 
for entire catchment areas, trends were detected that the niche positions on the habitat axis as 
suitable - unsuitable gradient for general plant growth had a phylogenetic signal, while niche 
positions relating land disturbances were relatively recently derived. Clades distributed in the 
disturbed areas near valleys tended to have an East Asian endemic geographical distribution. It was 
suggested that the macro and long-time scale topographical development and plant evolution were 
reflected in the local and current tree species arrangements on the temperate East Asian forests.

研究分野： 植物生態学

キーワード： 地形ニッチ　系統的保守性　東アジアモンスーン気候　湿潤変動帯　微地形構造　森林性樹木　系統地
理学　生物多様性

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
一続きの森林の中には多様な樹木が共存する。本課題では、東アジアに特有の地史的・気候的背景によって形成
された起伏に富む地域において、各樹種が地形上のどの位置を生息地としているか、その選択は植物の系統進化
とどのように関わっているのかを調べた。生物多様性のメカニズムとして、自然林の内部のミクロな構造には長
大な時空間スケールでの歴史的プロセスが反映されているとの結果は、気候変動や開発によって失えば取り戻せ
ないことを意味する。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
地形は環境勾配を生じることで植生構造を規定すると理解されてきたが、申請者はこれに加え

て地表の安定性の微地形レベルでの局所的差異が影響すると先行研究で明らかにした。しかし
起伏に富み浸食作用が卓越する丘陵地や山岳地において、植生の空間配置が決定するメカニズ
ムについては、断片的な事例研究にとどまっていた。地形―植生関係は長大な時間スケールで成
立したと考えられるが、地史と植物の系統進化の関係との大スケールでの視点によって微地形
スケールでの現象を理解する試みは見当たらなかった。 
 
２．研究の目的 
尾根から谷に向かう地形構造を植物の生息地として捉え直し、これによって各種の分布を地形

的特性から定量的に把握する（地形ニッチ）。出現種の系統樹を作成し、地形ニッチがどのよう
に進化してきたのか推定する。形質と分布パターンや系統樹上の位置の関係を総合的に解析す
る。 
 
３．研究の方法 
（１）丹沢山地の約 300ha の集水域全域を対象に、格子状に配置したプロットでの毎木調査およ
び DEM による地形調査から、代表的樹種の分布パターンを把握し、また系統解析を行って地形的
ニッチの系統的保守性を調べた。 
 
（２）北半球に広く分布するが東アジアの温帯域でとりわけ多様性が高いカエデ属に注目して
研究を行った。秩父山地の西沢渓谷において出現頻度が高い 10 種を対象に、毎木調査および現
地や DEM から生息地の地形を評価し、採取した葉などから形質データも得て、同時に解析を行っ
た。またそこから、特に谷の浸食による地表撹乱に適応していると推定された樹種についてさら
に詳細な検討を行った。 
 
（３）房総丘陵の 3.8ha 集水域の全域を対象に行った調査から、抽出した代表的な樹種の分布群
について、系統樹上での位置と保守性、およびグローバルスケールでの地理的分布傾向を評価し
た。 
 
 
４．研究成果 
（１）各種が選択している地形的ニッチの歴史的背景を明らかにするために、丹沢山地の 306ha
集水域において出現頻度の高い樹種 28 種を対象に、1)PCA によって地形軸上の分布パターンを
把握し、2)そのパターンの系統的保守性を検討した。 
地形的ニッチ第 1軸は、尾根/厚い土/緩い傾斜/高標高 ― 谷/薄い土/急な傾斜/低標高の傾度

である(寄与率約 45%)。先行研究も踏まえると、これは主に地表の安定性の違いに対応したニッ
チ配列であると解釈できる。第 2軸は、尾根/薄い土/急な傾斜/北向き斜面 ― 谷/厚い土/緩い
傾斜/南向き斜面の傾度である (同約 30%)。これは植物にとって一般的に成長に係る資源量の傾
度と解釈できる（図１）。 

図１ 丹沢集水域での地形構造に対応した樹木ニッチの傾度を示す概念図 
 
系統的距離とニッチの距離との相関関係、および Pagel’s λ によって、地形的ニッチ第 2軸

上の位置、および個別の地形要素では土壌厚と斜面方位において、系統シグナルが検出された。



針葉樹およびモクレン科と他の被子植物との関係など比較的上位分類群でのニッチ分化があり、
またブナ目の中でブナ科とカバノキ科がこの軸上でニッチを分けている。一方で、地形的ニッチ
第 1軸には系統的関係性は見られなかった。植物の分布とは独立に地形を評価した結果、この集
水域の地形構造は上記のニッチ軸と同様の 2 軸で説明できることがわかった。山体の削剥過程
でどちらも生じ得るが、第 1軸の傾度が卓越することは、東アジア沿岸域の活発な地殻変動と多
雨気候による河谷浸食の速さに起因すると考えられる。この状況が成立したのは 植物の進化史
においては比較的最近である。古典的な資源傾度上での保守的なニッチ選択に加え、新しく生じ
た環境傾度軸上でのニッチ選択が可能となり、不安定な地表への適応と関連する形質が様々な
分類群で派生的に進化したことが、複雑で多様な地形-植生構造の形成要因と推察した。 
 
（２）同一地域内に分布するカエデ属:チドリノキ(節)、アサノハカエデ(節)、イタヤカエデ節
(ウラゲエンコウカエデ)、ウリハダカエデ節(ウリハダカエデ、ホソエカエデ、コミネカエデ)、
イロハモミジ節(ヒナウチワカエデ、コハウチワカエデ、オオモミジ、ハウチワカエデ)を対象に、
生息地の選好性(地形的ニッチ)と形質の関係、およびそれらの進化的関係を調べた。地形的ニッ
チについて、樹種ごとに分布する場所の地形関連変数(標高、ラプラシアン(尾根-谷指数)、斜面
傾斜度、斜面方位、土壌深、地表硬度、岩石被度)を調べ、各中央値およびそれらによる主成分
座標値の系統的保存性を Pagel’sλで評価した。その結果、大・小スケールでのラプラシアン、
岩石被度、斜面の東西方位、地表硬度のそれぞれが系統的に保存され、全体的な分布傾向を説明
する PC 第 1 軸(44%)も系統的保存の傾向が見られた。つまり近縁種ほど生息環境が似ることが
示された。PC2 軸(25%)と PC3 軸(16%)は系統関係とは無関係であった。分布に関する PC1 軸の座
標値を説明変数に、形質に関する PC1 軸の座標値を目的変数とすると、単回帰でも PGLM(系統距
離を考慮した回帰)でも有意となり、地形的ニッチの変化と形質の進化がリンクしていると言え
た。古くに分化した種は谷の崩積斜面(急斜面で岩石が目立ち地表が柔らかい)に分布して、葉の
裂片数と花弁数が少なく、種子が大きく、傾いた樹幹を持つ傾向にあり、後から分化したクレー
ドでは谷から離れた安定斜面に分布して、前者と対照的な性質を示す傾向にあった。 
これらのうち、谷に分布し幹傾斜が大きいとの形質を示したチドリノキの個体群維持機構に注

目して調査解析を行った。調査の結果、本種は地表撹乱によって特徴付けられる微地形単位上に
分布が限定されること、通常の成長の過程で萌芽幹を生産して次第に幹本数を増やし、加えて地
表撹乱による損傷あるいはストレスへの応答として多幹性が強まること等がわかった。既報の
フサザクラの対地表撹乱戦略と似ており、地形傾度上における撹乱の卓越した谷の存在が、特異
な戦略を持つ樹木ギルドの創出を介して東アジアの森林の生物多様性に貢献しているとの仮説
が支持された。 
 
（３）東アジア沿岸域の丘陵・山岳地では複雑な地形構造が植生を規定し、とりわけ丘陵地では、
侵食前線を概ねの境界として、地表が安定的な尾根周辺を中心に分布する種群（以降 S群）と地
表撹乱が卓越する谷周辺に主に生息する種群（同 D群）とで植生が明瞭に分化する傾向が代表者
らの先行研究によって知られている。本課題では房総丘陵で微地形上の分布が既知の主要樹種
（Sakai and Ohsawa 1994）について、分子系統樹を作成して地形によって規定される生息地の
系統的な保守性について解析を行った。その結果、S／D 群のどちらに属すかには系統樹の末端
付近で保守的傾向があり、これを反映して全体としては弱い系統シグナルが検出された。また種
および上位分類群の地理的分布範囲を調べた結果、属・科レベルにおいて D群は S群よりも東ア
ジアに固有な割合が高かった。上記１）の丹沢山地で行なった先行研究では（Kitagawa et al 
2020）、地形ニッチ軸は２種類あり、うち地表の安定性で説明できる優位な軸は、植物史上は比
較的新しい地史イベントであるヒマラヤ造山運動に関連した東アジアの地形構造の発達に対応
した、派生的なニッチ進化によって生じた軸であると説明した。本研究は地形構造や対象種およ
びその上位分類群の構成、またニッチの評価方法が異なるが、これと整合的な結果となった。一
方で本研究の D 群や先行研究の D 群該当種には、北半球温帯域に広域分布する属や科の樹種も
多く含まれることから、様々な年代・オーダーにおいて獲得した形質を持つ樹種が会合すること
で、現在の地形構造に対応した植生配列=ニッチ軸が形成されていると解釈した。 
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