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研究成果の概要（和文）：近年提出された「生物多様性の統合中立理論」の前提である種子散布制限と競争力の中立性
を検証することでこの理論の妥当性を評価した。温帯の渓畔混交林では撹乱と光傾度に応じた稚樹のハビタット分割が
検出され、種子散布制限も一部の種を除き強く働いていないという結果が得られたことから、古典的なニッチ分割の存
在が示唆された。稚樹の個体間競争を評価した結果、光に対する成長反応から種間競争が大まかに予測できた一方で、
予測に反する競争結果も少なくなく、中立論的が仮定する競争力の同等性、偶然による競争結果も働いていることと考
えられた。

研究成果の概要（英文）：A recently proposed biodiversity theory, neutral theory of biodiversity, assumes 
seed-dispersal limitation and competitive equivalence among individuals in species-rich communities, 
which we tested in this project. In a temperate riparian mixed forest, sapling habitat segregation was 
found, as well as weak seed dispersal limitations, suggesting classical niche partitioning. Results of 
analysis of neighborhood competition, in which species-based prediction via competitive ranks and 
individual match-ups were compared, provided partial support for the competitive equivalence and/or 
stochastic nature of among-species competition in this community.

研究分野：森林生態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
過去 10 数年の間、種の豊富な熱帯林の種
の多様性を決定づける因子として環境条件
に依存した競争力（ニッチ）と偶然の作用の
どちらが重要か、論争が続いている。この論
争の中心に「統合中立理論」（メタ群集論）
がある。 
古典的には、群集の構造は撹乱体制と環境
条件依存性の種間差によって決まる（ニッチ
分割）とされてきた。これに対して統合中立
理論では、環境依存性や競争力において樹木
個体間の差異は無視でき、競争の結果はメタ
群集から局所群集への移入率（種子散布制
限）と局所群集内での確率的過程・偶然性に
支配される（中立性）と仮定したうえで、こ
の極度に単純化した仮定であっても熱帯林
の種多様性がうまく説明できると主張する。 
統合中立理論は森林の種多様性に関する
様々なパターンを説明できるものの、種子散
布制限の程度や競争の中立性が実証的に評
価された例は少ない。また、理論自体は熱帯
林でなくとも適用可能でありながら、検証例
は熱帯林に偏っている。 
 
 
２．研究の目的 
 
本研究では、渓畔林の景観を複数の渓畔局
所群集とそれらが種子散布によって相互作
用するメタ群集と捉え、景観レベルの森林構
造にどの程度中立理論が仮定しているプロ
セス（種子散布制限と競争の中立性）がある
かを明らかにすることで、統合中立理論の妥
当性を検証することを目的とした。研究は大
きく次の３つのサブテーマに分けて実施し
た。 
 
(1)稚樹群集のニッチ分割のパターン検出 
局所群集の稚樹群集をとりあげ、撹乱体制
に応じた条件の異なるサイトにおける稚樹
の分布パターンを解析し、生活史の種間差を
もとに古典的なニッチ分割のパターンが認
められるか検討した。 
 
(2)種子散布制限の定量化 
メタ群集において種子の段階での移住個
体の不在（種子散布制限）の重要性を評価す
るために、景観レベル、局所群集レベルで各
種の種子散布制限の指数を算出した。 
 
(3)競争力の光条件依存性と中立性の検証 
 メタ群集の稚樹の種間競争がどの程度中
立的であるか評価することを目的に、①メタ
群集全体の光条件をカバーするようにサン
プルした稚樹の成長率を光条件の関数とし
て種ごとに記述したときに成長率の種間差
が明確に認められるか（ニッチ過程の種特
性）、②これを元に近隣の稚樹個体どうしの
競争（成長率の大小関係）がその場の光条件

における種特性の違いからどの程度予測で
きるか、の 2点について検討した。 
 
 
３．研究の方法 
 
(1)ニッチ分割のパターン検出 
 多種多様な樹種を含む渓畔林の構造に河
川周辺特有の撹乱体制が及ぼす影響を検出
するために、稚樹の分布に撹乱タイプの違い
が反映しているかどうか検討した。14カ所の
林冠ギャップ（以下ギャップ）と 3カ所の土
石流堆積地（以下堆積地）、および近年撹乱
が生じていない閉鎖林冠下（以下閉鎖林冠
下）に多数の 2×2ｍ方形区（ギャップ 141
箇所、堆積地箇所、閉鎖林冠下 203箇所）を
設置し、各方形区に存在するすべての更新稚
樹（樹高 30cm以上、直径 5cm未満）の本数
を調べた。このデータから、林冠ギャップや
土石流堆積地では非撹乱地と比べて種多様
性が高いのか、２つの撹乱タイプのそれぞれ
多く出現するスペシャリスト種がどの程度
いるか、稚樹群集のサイト利用特性から河川
撹乱を含む渓畔林の撹乱体制によって稚樹
群集の種多様性が説明できるかを検討した。 
 
(2)種子散布制限の定量化 
 景観全体にわたって120個の種子トラップ
を設置した。トラップ単位での落下種子の樹
種構成（競争相手の組み合わせ）と林分単位
での各樹種の散布制限、散布制限の林分間比
較（メタ群集における移住可能性）について、
実態を明らかにすることを試みた。 
 観測された種子のうち主要樹種の各々に
ついて種子散布制限を指数化した。指数には
Muller-Landau et al. (2002) に従い、arrival 
limitation（到達制限：種子が観測されたト
ラップの相対頻度）、source limitation（生産
量制限：総観測数が各トラップにランダムに
ばらまかれたという仮定のもとで確率的に
種子が観測されないトラップの数）、
dissemination limitation（散布制限：ランダ
ム散布で起こりうる種子不到達を考慮した
上で、そのうち source limitationでない部分
の相対的割合）を算出した。このとき、メタ
群集を 4つのサイトに分けて、各サイトで上
記の３つの指数を繰り返し求めた。 
 
(3)競争力の光条件依存性と中立性の検証 
 環境依存性と競争排除にもとづくニッチ
分割と個体の競争的同位性に基づく中立的
過程はしばしば対極的な説明だとされるが、
我々は、種ベースの説明であるニッチ分割は
個体間の競争を予測するものではなく、必ず
しも個体ベースの説明である中立仮説と矛
盾するものではないという仮説をたてた。 
 渓畔林の撹乱地に成立した稚樹バンクか
ら主要 10 種を対象に、成長率の光に対する
応答を調べた（計 331 本）。一般に稚樹の競
争関係は光条件に応じて種の順位が変動す



るので、景観スケールでの光条件のレンジを
踏まえて、先駆種から遷移後期種までを含め、
稚樹のサンプリングを行った。林冠が閉じて
いない大規模氾濫原のある局所群集では 3×
150mのトランセクトを 2本設置し、また林
冠の閉じた小規模～中規模の氾濫原しかな
い局所群集では稚樹の全稚樹の位置が既に
記録されていたのでこれらすべてについて、
樹高成長を記録した。さらに、２つの局所群
集を結ぶ林道法面でも同様の調査を行った。 
 
①調査間隔がサイト間で異なったため、稚樹
の成長率は樹高の複利成長を仮定して求め
た。これと樹高の関係を表す回帰式（樹高成
長曲線）を種ごとに推定した。 
②各稚樹は近傍に存在する稚樹と個別に「対
戦」しているものとみなし、両者の成長率を
比較することで個体間の局所における競争
を定量化した。解析対象とする稚樹の平均樹
高が約 1 mであったことから、樹冠の重なり
や根張りの範囲を考慮し、各稚樹は自身を中
心とする半径1 mの円内に存在する稚樹を対
戦相手とした。 
稚樹の成長速度に基づいて個々の１対１
の対戦を種ベース、個体ベースそれそれで数
え上げ、また対戦ごとに“勝敗”を定義した。
この時、樹高成長曲線から判断される種レベ
ルの環境応答の差が大きいほど、局所対戦で
も勝利しやすいと予想されることから、実際
の対戦結果が樹高成長曲線から推定される
種ベースの関係から予測できるかどうか定
量した。 
 
 
４．研究成果 
 
(1)稚樹のニッチ分割のパターン 
 ギャップでは 25種 429本、堆積地では 27
種 1015本、全体で 34種 1444本の稚樹が出
現した。種数－面積関係で比較したところ、
高木種においては閉鎖林冠下よりも撹乱サ
イトで出現種が多い傾向がみられた。次に各
樹種の本数密度をギャップと堆積地で比較
したところ、ギャップに多い種（カツラ、ア
オダモなど 3種）と堆積地に多い種（オヒョ
ウ、サワグルミなど 5種）が認められた。主
要 13 種の光条件と本数密度の関係から、耐
陰性の異なる 4 つのグループ（A～D）に分
けられた。主な出現サイト（ギャップ／堆積
地）と耐陰性の間に関連性は認められず、両
者は独立に稚樹の分布を左右しているもの
と考えられた。 
以上の結果より、渓畔林の林冠および地表
撹乱は、それぞれ異なる樹種の分布に影響を
及ぼすことがわかった。渓畔特有の撹乱タイ
プと明るさが稚樹期までに各種に異なる作
用をもたらすことで、多様な構造の稚樹群落
が成立したと考えられる。 
 
(2)種子散布制限 

設置した 120 個のトラップでは、2009～
2013年の期間に 26種 125,075個の種子が落
下した。樹種別ではカツラ、サワグルミ、ブ
ナ、ハリギリ、ミズキの順に多く、上位 5種
で全体の落下種子数の 88％、上位 9種で全体
の 98％を占めていた。調査期間をプールする
とそれぞれのトラップには平均 9.8±2.7 種
の種子が落下していた。 
種 子 散 布 制 限 の 指 数 は 、 ① arrival 

limitation の場合、落下場所に制限がかかっ
ているとみなされる種はトチノキ、ハリギリ、
ミズキ、ミズナラなどで（0.5 かそれ以上）、
その他は多くの樹種で 0.2に達していなかっ
た。②source limitation の場合、ホオノキ
（0.58）以外はとても小さな値であった。③
Dissemination limitation の場合も source 
limitation と同様であった。これらの指数を
サイト間で比較すると、カツラ、ハリギリ、
オヒョウの 3種はサイトによる指数の違いが
際立っていた。 
以上から、風散布種子でもサイトによって
は種子散布制限が顕著であることが示され
た。ただ、4 年間をプールした解析では、調
査期間に各樹種の豊作年が入っており、散布
制限によって樹種間の競争が緩和されてい
るようには見えなかった。 
 
(3)競争力の光条件依存性と中立性 
 平均樹高１ｍの各種稚樹（計 331本）を解
析したところ、①光－成長関係には樹種ごと
の光依存性と明るさに応じた順位の交替が
確認され、ごく一般的な更新ニッチの種間分
離が示唆された。②隣接個体との「対戦」を
評価したところ（異種対戦のみを対象）、各
対戦の生じた光条件のもとで期待される種
ベースの推定成長量の差（＝能力差）は勝敗
に有意な効果を持っていた。稚樹間の種間競
争がその場の光条件で予測可能なことが示
唆される。しかし同時に、合計 1022 の対戦
の約 40%は光応答の種レベルの違い（能力
差）が局所対戦に反映されない「番狂わせ」
で、対戦の勝敗には個体間のばらつき（個体
差の効果）が種の特性のばらつき（ニッチの
効果）より顕著であった。これらの結果は、
種ベースで検討したニッチの種差と、局所で
定義される個体ベースの結果の不一致、すな
わち偶然の作用が両立することすることを
示唆する。種間競争が群集に果たす役割を考
える際、種レベルの番付と個体レベルで起こ
る不確実性を区別すれば、ニッチ分割と中立
的過程がどう両立するのか理解できそうだ
ということが明らかになった。 
 
(4)まとめ 
 渓畔林の局所群集では、撹乱と光傾度に応
じた稚樹のハビタット分割のパターンが検
出された。局所群集内では一部の種を除き種
子散布制限は強く働いていないという結果
が得られたことから、ニッチ分割のプロセス
が機能していることが期待される。光傾度に



沿った稚樹の成長曲線は局所的な種間競争
を大まかに予測できた一方で、予測に反する
競争結果がもたらされた事例も局所対戦の
４割を占めていた。中立論的が仮定する競争
力の同等性、偶然による競争結果も働いてい
ることと考えられる。種子散布制限の効果が
強くなかったことが、ニッチ分割パターンの
形成と関連しているのかもしれない。 
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