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研究成果の概要（和文）：全生物分類群を対象にした種個体数分布データベースを作成して、中立モデルと非中
立モデルを元に、生物群集の種個体数分布を予測した。具体的には、以下５つの課題に取り組み、SADパターン
の背後にある進化生態学的メカニズムを推論した。１）森林の樹木群集を構成する種の個体数の統計分布、２）
樹木群集の種多様性における中立・非中立性、３）中立モデルに基づいた生物群集の多様性パターンの相互依存
性の検証、４）中立的パターンと非推移的相互作用、５）多分類群のSADにおける中立性非中立性の地理的パタ
ーン。

研究成果の概要（英文）：We compiled global-scale dataset of species abundance distribution (SAD) 
sampled in local communities across the planet and multiple taxa, and then tested neutral and 
non-neutral models to predict SAD patterns. We tested 1) climatic and geographic correlates of 
global forest tree species abundance distributions and community evenness, 2) non-neutrality in 
forest communities and the roles of evolutionary and ecological processes, 3) the tangled link 
between diversity measures (alpla, beta and gamma), 4) the influence of competitive intransitivity 
on emerging neutral patterns in local plant communities and 5) taxon- and habitat-specificities of 
SAD patterns. Based on these results, we demonstrated the role of non-neutral ecological processes 
to stochastic neutral processes such as dispersal limitation and historical contingency.

研究分野：群集生態学

キーワード： 生物多様性　マクロ生態学　種アバンダンス分布　中立モデル　群集系統

  ３版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
生物多様性のパターン形成の解明は、進化生
態学の究極的命題でありながら、その一般理
論を導出する試みは稀だった(Lawton 1999)。
このような状況で提唱された Hubbell(2001)
の生物多様性の統一中立理論は、野心的な仮
説となった。統一中立理論は、種の中立性を
仮定することで、実際の生物群集の多様なパ
ターンをうまく予測する。生物群集の動態を
支配するのは、個体の死亡、個体の出生、個
体の分散、個体の突然変異による種分化であ
る。これらは確率論的なプロセスだが、特に、
種プールから局所群集への個体の分散制限
が、種個体数分布の対称性（不変性）をもた
らす主要因であることが明らかになった
(Etienne & Alonso 2005)。しかし、進化生
態学では、経験論的に種が中立でないことは
自明であるため、統一中立理論は批判的な反
響を巻き起こした。その論争の過程で、中立
理論は現実的な生態プロセスを考慮する形
で発展し、現在では、群集パターンの中立か
らの逸脱度を定量し、その逸脱をもたらす進
化生態学的プロセスを識別するための帰無
モデルとして、再認識されつつある
(Rosindell et al. 2012)。 
そこで、本研究では、種の集合パターンを表
す種個体数分布（SAD: species abundance 
distribution）に着目した。SAD とは、群集
構成種の個体数データで描かれる統計分布
で、種の普遍性(commonness)と希少性
(rarity)に基づいた種多様性パターンを表
す。生物群集に観察される SAD の多様なパタ
ーンは、群集を構成する個体の（単純な）動
態プロセスのもとで、競争・ニッチ適応・撹
乱などの進化生態学的要因が作用した結果
と考えられる。中立理論の解析枠組みを用い
た場合、SAD の形成機構をあらゆる生物分類
群で検証することができ、生物多様性パター
ン形成の一般理論を導ける可能性がある。ま
た、近年の保全生態学では、生物多様性の潜
在的な維持機構を保持した資源管理スキー
ムが模索されている。群集の種多様性パター
ンを人為インパクトの傾度で比較すれば、生
物多様性の劣化を“現象論的”には定量でき
るが、劣化のメカニズムは理解できない。森
林伐採のような人為撹乱による生物多様性
の劣化は、種の集合に関する生態学的プロセ
スを介して生じる。したがって、森林管理で
は、非平衡要因である人為インパクトと群集
形成プロセスの関係性を解明することが重
要になる。この点において、中立理論は重要
な役割を果たす可能性がある。 
 
２．研究の目的 
本研究では、ニッチ適応と非平衡性の観点か
ら中立モデルを検討し、生物群集の種個体数
分布（種多様性パターン）を予測することを
試みた。そして、様々な生物分類群（微生物・
維管束植物・無脊椎動物・脊椎動物）の種個
体数分布データを分析し、中立パターンから

の逸脱度を定量することを試みた。中立から
の逸脱を引き起こす要因を、生物分類群の系
統的制約、利用可能エネルギー量、地理的要
因の観点から検証する。さらに、人為攪乱を
非平衡要因と捉えて、人為インパクトを受け
た群集の種個体数分布を分析した。これによ
り、森林伐採のような人為インパクトに対応
した群集形成プロセスの変容様式を推論し
た。 
 
３．研究の方法 
本研究では、全生物分類群を対象にした SAD
データベースを作成した。10 万編以上の原著
論文を調査し、論文に記載されている SAD デ
ータを約 1万件以上収集した。各 SAD データ
は、脊椎動物、無脊椎動物、植物、その他（微
生物・菌類）の 4つに区分し、ハビタットは、
陸域、淡水域、海域の 3つに区分した。また、
各 SAD データのメタデータとして、調査され
た場所の緯度・経度、生物地理区、標高、水
深度、気温、降水量、水温、最終氷期の気温・
降水量、18,000 年前の古海水温をデータ化し
た。なお、SAD データには種名が変更された
種も混在している。よって、生物分類群毎に
学名の確認と修正を行った。さらに、SAD デ
ータを解析する場合には、同じ栄養段階に属
する生物種を抽出する必要がある。例えば、
魚類や昆虫などの SAD データには、異なる栄
養段階に属する種が混在しているケースが
多々あるので、種毎の栄養段階（生産者・植
食性・肉食性・雑食性・腐食性）を特定し、
SAD データを解析可能な状態に整えた。次項
に様々な分類群の SAD パターンを図示した。
これらのSADデータに古典的な様々な統計分
布（折れ棒モデル・対数正規分布・べき関数・
分散制限多項分布など）を当てはめて、赤池
情報量規準に基づいたモデル選択を行い、中
立モデルと非中立モデルの予測力を検証し
た。そして、SAD パターン形成における分類
群間やハビタット間での差異、あるいは分類
群間に共通した分布型を明らかにした。 

 
以上のデータおよび解析手法を基に、以下５
つの課題に取り組んだ。１）森林の樹木群集
を構成する種の個体数の統計分布、２）樹木
群集の種多様性における中立・非中立性、３）
中立モデルに基づいた生物群集の多様性パ
ターンの相互依存性の検証、４）中立的パタ
ーンと非推移的相互作用、５）多分類群の SAD
における中立性非中立性の地理的パターン。 
 
４．研究成果  
課題（１）森林の樹木群集を構成する種の個



体数の統計分布 
この課題では、様々な森林群集で調査された
樹木種の個体数データを分析し、全球の森林
群集で共通してみられるSADの統計分布を探
索した。生物多様性パターンの統計分布は、
それ自体がパターン形成のメカニズムを示
している訳ではないが、パターンをうまく説
明する統計分布の性質を元にして、パターン
の背後にある進化生態学的メカニズムを推
論した。 
 
課題（２）樹木群集の種多様性における中
立・非中立性 
この課題では、全球を網羅する森林群集の種
個体数データを収集して、種個体数分布の中
立性からの逸脱度を定量しました。そして、
環境フィルター効果と密度依存的死亡
（Janzen-Connell 効果）の地理的パターンを
明らかにした。作業仮説として、「熱帯・温
帯・寒帯に至る森林バイオームの形成には、
進化生態学的プロセスの環境勾配があるの
ではないか？」と予想し、中立パターンから
有意な逸脱を示した森林群集の地理分布を
検証した。その結果、熱帯や島嶼など特異な
進化生態学プロセスが卓越してる地域では、
群集形成が非中立であることが示唆された。
しかし、環境フィルターや Janzen-Connell
効果の利き方には、単純な環境勾配はなく、
群集形成のプロセスは、同じバイオームでも
地域差が大きかった。 
 

 
課題（３）中立モデルに基づいた生物群集の
多様性パターンの相互依存性の検証 
生物多様性のパターンを表す指標として、ガ
ンマ多様性（種プールやメタ群集レベルの多
様性）、アルファ多様性（局所群集の多様性）、
ベータ多様性（局所群集間の組成の非類似
性）がある。ガンマ多様性は多様化率（種分
化率マイナス絶滅率）の積分値で、ある地域
における進化的プロセスのシグナルになる。
例えば、ガンマ多様性が高い地域は、進化的
にアクテイブな地域という解釈ができる。ま
た、アルファ多様性は、局所的に見た場合の
種の集積やソーテイングのシグナルになる。
ある場所のアルファ多様性が高ければ、地域
的な種プールからの種のサンプリングが阻
害なく行われた（分散制限があまりない）、
あるいは、その場所では種間の競争排除則が
緩和される要因（ニッチの類似限界が機能し
ている）、といった推論ができる。ベータ多
様性は、ガンマ多様性とアルファ多様性の数

理的関係性を通して導出できることが証明
されている。ベータ多様性＝ガンマ多様性÷
アルファ多様性、あるいは、ガンマ多様性＝
アルファ多様性×ベータ多様性となり、多様
性指標のかけ算則として知られていす。なお、
局所群集の種組成の非類似度を表すベータ
多様性は、群集間での種の入れ替わり（場所
間での環境の違いによる）や種の欠失（絶滅
や分散制限による）で生じるので、生物群集
の集合プロセスを理解するために便利な指
標として、注目を集めてきた。 
このような背景に基づいて、この課題では
ベータ多様性を解釈する際の問題点、特にヌ
ルモデルを用いた分析アプローチの注意点
を検討した。その結果、ヌルモデルのナルシ
スト効果や、サンプリング効果（調査データ
の不完全性）によってベータ多様性パターン
を誤解釈するリスクを明らかにした。例えば、
ベータ多様性＝ガンマ多様性/アルファ多様
性という数理的な関係に基づいて、ベータ多
様性を導出する場合、ベータ多様性の大小は、
分母（ガンマ多様性）や分子（アルファ多様
性）の大小によっても生じる。局所群集のア
ルファ多様性に、調査努力量（サンプリング
バイアス）が含まれる場合、また、そのよう
なアルファ多様性をプールしたガンマ多様
性を分析に用いた場合、見かけ上のベータ多
様性が発生する。つまり、調査努力量（サン
プリングバイアス）の違いを、群集間での種
の入れ替わり（場所間での環境の違いによ
る）や種の欠失（絶滅や分散制限による）と
誤解釈するリスクがある。さらに、このよう
なガンマ・アルファ多様性とベータ多様性の
非独立な関係性は、ベータ多様性の有意性
（ランダムからの逸脱）を判定する場合、第
二種の過誤、すなわち、ベータ多様性が有意
でないと判定してしますリスクを引き起こ
しやすくなる。つまり、ベータ多様性に有意
なパターンがあるにも関わらず、生態学的な
パターンがないと過誤する。この課題では、
以上のような問題を理論的に検証し、ベータ
多様性を巡る分析上の問題を明示し、新たな
データ（種プールに関する独立な情報）が必
要であることを指摘した。最終的に、群集構
成種の occurrence matrix（共起行列）から
計算される群集集合の様々な指標（種間の排
他関係を表す Cスコア、種組成の入れ替わり
や入れ子を表すベータ多様性）が、分析対象
となっている局所群集全体の種数（ガンマ多
様性）と相関することを、中立モデルを用い
て分析した。これらの結果から、種の共起行
列を用いたヌルモデルアプローチの場合、群
集集合プロセスを誤解釈するリスクを明示
した。 
 
課題（４）中立的パターンと非推移的相互作
用 
生物群集の多様性パターン形成には、種間の
競争関係が重要な役割を果たす。例えば、２
種間に序列的な競争関係（A種＞B種）があ



れば、競争能力的に優位な種（A）が他種（B）
を競争排除し、局所群集は優占種 Aにおおわ
れ、群集の多様性は低くなる。非推移性競争
関係とは、種間の競争上の優劣関係がジャン
ケンのような関係になっていることを意味
する。A種、B種、C種があった場合、A種（グ
ー）は B種（チョキ）より強いが、A種（グ
ー）は C種（パー）に対しては弱い。また。
B種（チョキ）は C種（パー）に対しては強
い。このように種間の競争関係に一方的な序
列がない場合、群集の種組成は推移的に変化
することはなく、絶対的な優占種におおわれ
ることなく多様性が維持される。この課題で
は、このような非推移性競争関係の重要性を、
塩性湿地の植物群集データで検証した。 
局所群集で非推移性競争が卓越すれば、中
立的なパターンが生じることが予想される。
例えば、森林群集の種多様性パターンを分析
すると、直感に反して中立的パターンが卓越
することが多い。ここで注意すべき点は、中
立的パターンが中立的プロセス（生態的浮動
のような確率的浮動）で生じているとは限ら
ないということである。非推移性競争関係は、
見かけ上の中立的パターンを発生させる重
要な生態学的プロセスの可能性がある。例え
ば、樹木種の場合、実生、稚樹から徐々に成
長して林冠に達するため、種間競争関係は非
推移的になりやすい可能性がある。生態学的
プロセスには決定論的なものと確率論的な
ものがあり、その帰結として非中立的パター
ンあるいは中立的パターン形成がある。しか
し、重要な点は、決定論的プロセスと非中立
的パターン形成、確率論的プロセスと中立的
パターン形成といった単純な対応関係では
なく、決定論的プロセスの内容に応じて、非
中立的あるいは見かけの中立パターンが形
成される可能性も高い。 
 
課題（５）多分類群の SAD における中立性非
中立性の地理的パターン 
この課題では、異なる分類群の局所群集デー
タから収集した SAD 分布（4,244 サンプル）
に、ニッチベース（対数正規分布）と中立ベ
ース（対数級数分布）の統計分布を当てはめ
てモデル選択を行った。さらに、gambin 分布
を当てはめて、各サンプルのシェープパラメ
ータαを計算して、ニッチモデルあるいは
中立モデルの当てはまり度とαの関係を検
証した。そして gambin 分布のシェープパラ
メータαを指標にして、分類群特異的ある
いはハビタット特異的なSADの地理的パター
ンを分析した。その結果、全ての分類群やハ
ビタットに共通して、中立モデルの説明力が
卓越していた。また、植物と脊椎動物では緯
度傾度に依存した SAD パターンがみられた。
なお、植物と脊椎動物では SAD の緯度パター
ンが異なっていた。植物群集は低緯度におい
て対数級数分布、脊椎動物群集は低緯度で対
数正規分布の傾向をそれぞれ示した。これら
の結果から、SAD 分布の形成には、分類群あ

るいはハビタットに依存した中立・非中立的
プロセスが影響していることが示唆された。 
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