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研究成果の概要（和文）：ボルネオ熱帯雨林樹木の多様性維持におけるハビタット分化と同種密

度効果の役割を長期森林動態データと野外実験によって調べた。長期森林動態データから、同

種の密度が高いと死亡率が上がること、その程度が種と立地条件の組み合わせによって変化す

ることが明らかになった。また、実生を用いた野外実験から、死亡率と葉の被食率が同種密度、

立地条件、種によって異なることが明らかになった。実生から稚樹の段階で見られた、種、立

地条件、同種密度の間の交互作用は、ボルネオ熱帯雨林の多様性維持に貢献している可能性が

高い。

研究成果の概要（英文）：Roles of habitat divergence and conspecific density effects on
maintenance of tree diversity of a Bornean forest were studied with a long-term forest
dynamics plot and a field experiment. Based on the long-term dynamics data, we found an
interacting effect between species' habitat and conspecific density on tree mortality
rate. A reciprocal seedling planting field experiment revealed that there were complex
interactions among species, conspecific density and soils in mortality and leaf herbivory
of seedlings. This study suggested importance of the interacting effects between habitat
and conspecific density in maintenance of tree diversity of tropical rain forests.
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１．研究開始当初の背景
熱帯雨林樹木群集の多様性を維持するメ

カニズムとして、①ハビタット分化に基づく
種のすみわけ、②同種密度依存的な死亡によ
る各種の個体数の制限、が特に注目されてき
た。

本研究開始以前、これら 2つのメカニズム
に関する研究は様々な熱帯林で独立に行わ
れていた。種の空間分布に基づいた静的な解
析からは「ハビタット分化によるすみわけ」
が、死亡・成長などの動的解析からは「同種
密度依存的な死亡」が、それぞれ強く支持さ
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れていた。我々が研究を続けてきたボルネオ
の熱帯雨林でも、2 つのメカニズムの両方が
生じていることが独立の研究で示されてい
た。

しかし、これら 2つの現象は一見、互いに
矛盾している。「ハビタット分化」は、ある
樹種の密度が好適な立地で高くなることを
予測するが、「密度依存的な死亡」は好適な
立地でも同種密度を低くする作用を持つ。ま
た、「ハビタット分化」を主張する研究グル
ープは、「すみわけ」の動的メカニズムを明
らかにできていなかった。そのため、これら
2 つのメカニズムを統合した種多様性維持の
メカニズムを考える必要がある。

そこで、これら 2つのメカニズムが同じ森
林で同時に働きながら、種多様性を維持して
いるとする次の仮説を考えた。

「ハビタットの効果」と「同種密度の効果」
には交互作用があり、ある種が特定のハビタ
ットで高密度になれるのは、そのハビタット
において同種密度依存的な死亡が他の種よ
りも相対的に小さいからである。

２．研究の目的
長期森林動態データ、野外実験、分子遺伝

マーカーを用いて、「ハビタット効果」、「同
種密度効果」がボルネオ熱帯雨林の森林動態
と種多様性維持に与える影響を定量的に解
析し、上記の仮説を検証することを目指した。
具体的目的は以下の通りである。

（1）種間のハビタット分化を定量的に評価
する方法を開発し、この方法を用いてハビタ
ット効果の森林動態への影響を解析する。

（2）森林動態の実測データを用いて「ハビ
タット効果」と「同種密度効果」の相互作用
が実際に生じているかどうかを群集レベル
で検証する。

（3）実生を用いた野外実験を行って「ハビ
タット効果」と「同種密度効果」の相互作用
を種レベルで検証する。

（4）分子遺伝マーカーを用いて、フタバガ
キ科近縁種間のハビタット分化と系統の関
係を明らかにする。

３．研究の方法
(1)ハビタット分化の定量化とエルニーニョ
時の乾燥の影響評価への応用

連続的なハビタット指標に沿った種の分
布特性を解析するため、次式の条件付き確率
密度分布関数で表されるハビタット曲線

p(E|x)を定義した。

ここで、p(x)は調査地内の任意の地点のハビ
タット指標が x である確率、p(E)は調査地内
にその種の個体が存在する確率、p(x|E)は、個
体が存在する地点のハビタット指標が x であ
る確率。

この方法を用いて、ボルネオ島サラワク州
のランビル国立公園に設置されている森林
動態調査区（52ha）に生育するフタバガキ科
樹種のハビタット特性を定量化した。更に、
エルニーニョ時の異常乾燥が死亡率に及ぼ
す影響と種のハビタット特性と立地条件の
相互作用を含むロジスチック回帰モデルで
解析した。

（2）森林動態データによるハビタット分化
と同種密度依存的依存の相互作用の検証

ランビル国立公園の長期森林動態データ
を集積するため、調査区内の胸高直径 1㎝以
上の全樹木の再測定を行った。また、1㎝未
満の実生の動態を調べるため、2 m×2 m の
調査区 1,300 個を設置し胸高直径 1 ㎝未満、
高さ 20㎝以上の全個体の動態を調べた。

胸高直径 1㎝未満、1～5㎝、5㎝以上に分
けて、死亡率に及ぼす、立地条件、種のハビ
タット特性、同種密度の交互作用の効果をロ
ジスチック回帰で解析した。

(3)野外実験によるハビタット分化と同種密
度依存的依存の相互作用の検証

図 1．野外実験に用いた 10 種の分布.

同属で異なるハビタットの組み合わせを
持つ 10種（図１）の実生を異なる立地（砂
質土壌、粘土質土壌）、同種密度（低密度、
高密度）、殺虫・殺菌剤（処理、無処理）条
件に移植し、6ヶ月後と 14ヶ月後に死亡、成
長、葉の被食率を計測した。一般化混合線形
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モデルと赤池情報基準（AIC）を用いたモデ
ル選択によって、立地、ハビタット、同種密
度の主効果と交互作用の死亡率、被食率に対
する影響を解析した。

(4)フタバガキ科のハビタットと系統の関
係

フタバガキ科樹種のうち近縁種が多く、形
態分類が困難なShorea 属を中心に PigC 遺伝
子の塩基配列による分子系統樹を作成した。
また、森林動態調査区のデータと（1）で開
発した手法を用いて、フタバガキ科 66種の
土壌間湿度に沿ったニッチ解析を行い、種間
のハビタットニッチ重複度を算出し、ハビタ
ット特性に基づいた樹系図を作成した。分子
系統樹とハビタット樹系図から、近縁種が類
似したハビタット特性を持つのか、近縁種に
ハビタット分化が生じているのかを検討し
た。

４．研究成果
(1)ハビタット分化の定量化とエルニーニョ
時の乾燥の影響評価への応用

考案したニッチ解析法によって、立地条件
に関する連続的ハビタット指標に沿った種
のハビタットニッチ特性が、調査区に出現す
る多くの種で上手く定量化できた（図2）。

この手法を用いて各種のハビタット特性
を定量化し、エルニーニョ時の乾燥による死
亡率の影響を解析した結果、立地条件と種の
ハビタット特性の間に有意な交互作用があ
ることが示された（図 3）。乾燥期間（Drought
period）、乾燥後数年（Post-drought period）
を通じて、湿潤な立地条件をハビタットとす
る種が、乾燥しやすい場所にいる場合に死亡
率の増加が最も大きいことがわかった。一方、
乾燥しやすい立地をハビタットとする種は、
比較的乾燥の影響を受けにくかった。

これらの結果は、調査地のハビタット分化
が、各樹種の耐乾性の差に関係していること
を示唆し、ハビタット分化が種多様性の維持
に重要であることを強く支持する。

図 2．個体分布と標高、個体、ニッチ密度関数の例.

図 3．乾燥前、乾燥期、乾燥後における死亡率とハビタ

ット特性、及び、立地条件の関係に関するロジスチック

回帰モデルの予測.

(2) 森林動態データによるハビタット分化
と同種密度依存的依存の相互作用の検証

AIC によるモデル選択の結果、実生（胸高
直径 1 ㎝未満）と稚樹（胸高直径 1～5 ㎝）
では、個体サイズ、立地×ハビタット特性の
交互作用、立地×ハビタット特性×同種密度
の3要因の交互作用を含むモデルが選択され
た（図 4）。これらのサイズクラスでは、各立
地条件において、そこをハビタットとする種
の同種密度依存性が最も低く、仮説を支持す
る結果となった。

これらの結果から、群集レベルで見ると、
調査した熱帯雨林では、実生から胸高直径 5
㎝までの長期にわたって、ハビタット効果と
同種密度効果の交互作用が働いていること
が示唆された。

図 4．立地、ハビタット特性、同種密度が死亡率に与え

る影響のロジスチック回帰モデルによる予測.



(3)野外実験によるハビタット分化と同種密
度依存的依存の相互作用の検証

死亡率を従属変数とするモデルでは、種×
土壌条件の交互作用のみを含むモデルが選
択された。ほとんどの種での死亡率が、好適
ハビタットにおいて低いホームアドバンテ
ージが認められた（図 5）。この結果は、実生
期の環境に対する反応の違いが、砂質土壌の
種群と粘土質土壌の種群の共存を促進して
いることを示唆する。

図 5．砂質土壌と粘土質土壌を好適ハビタットとする種

の砂質土、粘土質土における死亡率.

被食率を従属変数とするモデルでは、種×
土壌条件×同種密度×殺虫・殺菌剤処理の全
ての要因の交互作用を含む複雑なモデルが
選択された（図 6）。これは、各種の被食率が
それぞれの要因を複雑に受けていることを
示す。ただし、平均的な各要因の特徴は図 6
に示した通りであった。高い同種密度で被食
率は高くなり、被食が同種密度依存的に生じ
ていることが示唆された。また、ほとんどの
種で、砂質土壌より粘土質土壌で被食率が高
くなった。粘土質土壌で被食圧が高いか、粘
土質土壌で育つと被食を受けやすい葉をつ
けることが考えられる。ただし、ハビタット
間の被食率の違いは、種によって異なってお
り、同属間で比べた場合、砂質土壌をハビタ
ットとする種ほど粘土質土壌での被食率の
増加が大きかった（図 7）。これは、砂質土壌
をハビタットとする種の方が被食耐性が低
いことを示唆する。

図 6．被食率と土壌、同種密度、殺虫剤処理の関係.

図 7．各種の粘土質土壌と砂質土壌での被食率の差.

(4)フタバガキ科のハビタットと系統の関係
ハビタットニッチ曲線の重複に基づいた

クラスター解析から、66種のフタバガキ科は、
4つのクラスターに分けられた（図8）。各ク
ラスターは、立地条件の湿潤～乾燥の系列に
沿った種の分布を反映したものであった。

同所的な同属近縁種が多い Shorea 属につ
いて、ハビタットに基づいた系統樹と PigC
遺伝子に基づいた分子系統樹を比較した（図
9）。系統的に近い種は互いに異なるハビタッ
トを持つ傾向（phylogenetic divergence）
が認められた。これは、ニッチ分化が近縁種
の同所的共存に重要であることを意味する
とともに、Shorea 属の種分化においてニッチ
の分化が重要であった可能性をも示唆する
ものである。

図 8．フタバガキ科 66種のハビタット重複に基づいた 4

つのクラスターにおける各種のニッチ密度曲線.

図 9．フタバガキ科の系統とハビタットの関係.

※同種を線で結んだ。同色の線は近縁種を表す。



(5)まとめ
本研究によって、調査地の熱帯雨林樹木群

集の多様性維持には、「ハビタット効果」と
「同種密度依存的効果」の両方が重要である
ことが確認できた。群集レベルの解析では、
実生から稚樹までの長期にわたって、これら
2 つの効果に交互作用があることが示された。
一方、種レベルの反応を調べた野外実験にお
いては、死亡率に関しては交互作用が認めら
れなかったこと、被食率における交互作用は
種によって複雑であったこと、等から、現時
点では、交互作用が種多様性に果たす役割を
明確にできたとは言い難い。むしろ、実生木
の多様性維持において、ハビタット効果はハ
ビタット間の環境の違いに基づくβ多様性
に、同種密度依存的効果は同一ハビタット内
の多様性であるα多様性の維持に貢献して
いる可能性が示唆された。ただし、死亡率に
関して統計的に有意な交互作用が見られな
かった一因は、実験期間の短かさ（1.5 年）
にあると考えられるため、更に実験を継続す
る必要がある。
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