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研究成果の概要（和文）：仮説「山岳地域である日本列島では樹木が気温の異なる垂直方向に移動しやすいこと
で気候変動にともなう樹木種の絶滅が緩和され、高い多様性が地史的に保たれてきた」について、サクラ属の樹
木をモデル種として用いて検証した結果、大型哺乳類相は気候が温暖化しても空洞化することなく、高標高域へ
種子を散布することで個体群の維持に貢献し、山岳地域における垂直方向の遺伝子流動も遺伝的多様性の維持に
貢献することが明らかになった。北米では、日本とは逆に山岳地域で樹木の多様性が低下する傾向があり、日本
とは異なるプロセスの存在が示唆された。結論として、提示した新しい仮説をおおむね支持する結果がえられた
と言える。

研究成果の概要（英文）：We tested a hypothesis: Montane environments unique to Japan enable tree 
species to shift their distribution to sites of different temperature via seed dispersal along 
elevational gradient and have contributed to maintaining higher tree species diversity than in other
 temperate regions. To test this hypothesis, we used species of Cerasus and Asian black bear as an 
effective disperser of their seeds. Asian black bear did not change their habitat under annual 
fluctuation of temperature, and was considered to transport Cerasus seeds toward higher-elevation 
sites, probably contributing to persistence of these species under changing climate. Gene flow 
between different elevation and between congeneric species were detected which could potentially 
maintain genetic diversity of  Cerasus species. However, temperate forests of north America showed 
different patterns of tree species diversity from Japan. We concluded that these results mostly 
supported the raised hypothesis.

研究分野：森林生態学、造林学

キーワード： 生物多様性　温暖化　山岳地形　絶滅回避　サクラ属
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研究成果の学術的意義や社会的意義
日本においては、その急峻な山岳地形とツキノワグマなどの大型動物の存在により、樹木の種子が異なる標高に
運ばれやすく、またハナバチを介して花粉が異なる標高間を移動できる。このことにより、気候が温暖化しても
樹木の種が絶滅しにくく、また遺伝的多様性が保たれやすいことが明らかになった。このように、日本の独特な
地形環境がその森林の樹木の多様性が高いレベルで維持されることに貢献していること、哺乳類や昆虫がそのプ
ロセスに関わっていることなど、一般の方にも興味をもってもらえる学術的成果が得られたと考えている。ま
た、将来この知見は、気候変動をみすえた森林のより適切な保護区の設定に役立てることができる。

※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 
日本の森林に生育する樹木は 1200種とされ、生物多様性の極めて高い東アジアのホットスポ
ットとして位置づけられている。これは、過去に繰り返されてきた気候変動の中で、日本列島で
は樹木種の絶滅が抑えられてきたことを意味している。本課題の代表者が、やはり代表者を務め
た基盤研究(A) 25241026（2013～2016年）において、山の斜面に沿った垂直方向の動物による効
率的な種子散布が存在することが明らかにされた（Naoe et al. 2016）。水平方向の移動で気温が
1℃低下するには北に 100km移動する必要があるが、垂直方向であれば上に 150m程度移動すれ
ば 1℃低下する。このことから、「山岳地域である日本列島では樹木が気温の異なる垂直方向に
移動しやすいことで気候変動にともなう樹木種の絶滅が緩和され、高い多様性が地史的に保た
れてきた」という新しい仮説を着想した。 
 
２．研究の目的 
上記を踏まえ、本課題では、仮説「山岳地域である日本列島では樹木が気温の異なる垂直方向
に移動しやすいことで気候変動にともなう樹木種の絶滅が緩和され、高い多様性が地史的に保
たれてきた」を検証することを目的とした。モデル種として用いたのは、サクラ属の樹木である。
日本に自生するサクラ属の樹木の種数は 10種以上であり、欧米において１～数種であるのと対
照的であり、研究対象として好適である。 
サクラ属樹木を対象に上記仮説を検証するため、個別の４つの問いを設けた。（１）標高の高
い場所に散布された種子は定着できるのだろうか？（２）山岳地域での垂直方向の種子散布と遺
伝子流動は水平方向よりも有効だろうか？（３）気候の温暖化にともなって動物の生息域が変化
し、種子を長距離散布する動物相が空洞化してしまうことはないのだろうか？（４）日本以外の
温帯域でも山岳地域では森林の樹木の多様性は高いか？これらの４つの問いに答えることを研
究の直接的な目的とし、それをもとに上記仮説を包括的に検証することを最終的な目的とした。 
 
３．研究の方法 
（１）の問いについては、地形の比較的平坦な北茨城の小川試験地（Masaki et al. 2015）にお
いてカスミザクラの当年生実生のマーキング・生存過程を調査した。また、過去 30年間のモニ
タリングデータからカスミザクラの当年生実生のデータおよび当年生実生を含む全生活史にわ
たる個体の成長・生存データを抽出した。同様の調査を、地形の急峻な焼石岳山麓のカヌマ沢試
験地（Suzuki et al. 2002）においてウワミズザクラを対象に実施した。当年生実生の調査結果に
もとづき、30 年間のカスミザクラとウワミズザクラの新規出現数・生存数と気候変化との関係
を解析した。また、全生活史のデータから個体群動態パラメータを推定し、個体群全体の増減を
推定した。 
（２）の問いについては、まず、種子散布者のツキノワグマが生息する、あるいは生息しない
山域において、核および葉緑体の遺伝標識を用いて、ヤマザクラ、カスミザクラ、ウワミズザク
ラの空間遺伝構造を解明し、花粉と種子による遺伝子流動を推定した（Nagamitsu et al. 2019）。
次に、水平と垂直方向の遺伝子流動を推定するため、低標高に分布するカスミザクラと高標高に
分布するオオヤマザクラの分布境界周辺で成木、種子、稚樹の遺伝子型を決定し、花粉と種子に
よる標高間の遺伝子流動を推定した（Tochigi et al. 2021）。 
（３）の問いについては、既存のツキノワグマの追跡情報を解析して、気温の変化に伴う活動
の変化を解析した。具体的には、足尾・日光山地におけるツキノワグマの移動・滞在履歴と気温
のデータから、気温変化に対する標高移動や植生選択等の熱回避行動を分析した。また、結実モ
ニタリングデータ（Nakajima et al. 2015）を解析し、ツキノワグマの主要な餌資源となるブナ科
の結実の豊凶の標高方向の構造の有無（たとえば高標高で結実していない年でも低標高域では
結実しているようなパターンがあるかないか）を分析した。 
（４）の問いについては、日本国内外の温帯林の多様性情報および地形情報を収集してメタ解
析を行ない、両者の関係性を明らかした。 
 
４．研究成果 
（１）標高の高い場所に散布された種子は定着できるのだろうか？ 
北茨城の小川試験地における1990年以降約30年間のデータから、カスミザクラとウワミズザ
クラの加入・生存と気候変化との関係を解析した。この30年間は気温が上昇傾向にあり、中間地
点の2005年の前後で比較すると、5～9月の平均気温は前半の15年間の18.4～21.2℃（平均20.0℃）
から後半の15年間の20.0～21.5℃（平均20.8℃）に上昇した。前半期から後半期にかけて、カスミ
ザクラの結実数は増加傾向を示したが、当年実生の出現・生存数は減少傾向にあった。この傾向
はウワミズザクラ及び地形の急峻な焼石岳山麓のカヌマ沢試験地のウワミズザクラでも同様に
観測された。このことから、近年の気温上昇（標高に置き換えると低標高へのシフト）はサクラ
類の個体群の維持に不利に作用し、気温下降（高標高へのシフト）は有利に作用すると考えられ
た。 



そこで全生活史を通じた個体群動態パラメータ（図
１）をベースに、実生の出現数と生存率だけを操作した
シミュレーションを行い、分布空白地に毎年1個の種子
が散布によって移入してくると仮定した場合の100年後
の個体数を予測した。その結果、2005年以前のパラメー
タを用いた予測値（94.9個体）は、2005年以降のパラメ
ータを用いた予測値（15.2個体）の6.2倍となった。この
結果から、場所が離れても気候条件があまり変化しない
平坦な地形環境と比べ、大型哺乳類の種子散布によって
相対的に気温が低い高標高域に定着する機会が与えら
れる山岳地域では、サクラ属は気候の温暖化による個体
群への負の影響をより回避しやすいと考えられた。 
以上のとおり、（１）の問いについては肯定する結果
が得られ、本課題の仮説を支持するものであった。 
 
（２）山岳地域での垂直方向の種子散布と遺伝子流動は
水平方向よりも有効だろうか？ 
地形の平坦な北茨城に約10kmの調査ルートを設置し、カスミザクラを対象に両性遺伝する核
と母性遺伝する葉緑体の空間遺伝構造を解析した。その結果、花粉と種子の散布による遺伝子流
動が空間的に限られていることが明らかになった。北茨城は種子を長距離散布するツキノワグ
マがいないこともあり、水平方向の遺伝子流動が制限された可能性が考えられた。 
一方、地形が急峻な足尾では、高標高にオオヤマザクラ、低標高にカスミザクラが分布し、そ
れぞれの種の開花期が標高によってずれる一方、両種の開花期は標高間で重複した（図２）。ま
た、両種の雑種は中間的な標高に分布した（図２）。花粉の垂直散布による遺伝子流動と種子の
垂直散布による遺伝子流動を推定した結果、前者につい
てはカスミザクラの花粉が低標高から高標高に向けて散
布されている傾向が検出され、後者については、カスミ
ザクラの種子が低標高から高標高へ、オオヤマザクラの
種子が高標高から低標高に散布されている傾向が検出さ
れた。その背景には、前述の標高により生じる開花・結
実フェノロジーのずれがあるものと考えられた。さらに、
核マイクロサテライトを用いた分析や訪花昆虫の調査か
ら、異なる標高間の種間送粉、同標高での雑種との戻し
交雑、雑種に対する弱い淘汰によって中間標高の交雑帯
が維持されており、遺伝子浸透によってサクラ２種の遺
伝的多様性が維持されていることが示唆された。 
このように近縁のサクラ属が山岳地域で標高を分けて
生育することで、雑種形成を通した遺伝子流動によって
遺伝的多様性が保たれることを示す結果が得られた。し
たがって、山岳地域においては、垂直方向の種子散布と
遺伝子流動が樹木種の絶滅を緩和する効果があると考え
られた。 
以上のとおり、（２）の問いについては肯定する結果が
得られ、本課題の仮説を支持するものであった。 
 
（３）気候の温暖化にともなって動物の生息域が変化し、種子を長距離散布する動物相が空洞化
してしまうことはないのだろうか？ 
日光・足尾山地における調査で、のべ約80頭のツキノワグマの測位点に植生と気温のデータを
関連付け、測位時の生息地および活動状態（移動、採食、休息）を推定した。その結果、夏に生
息地選択と行動に対する気温の効果が検出された。夏は、気温上昇とともに草地の選択性が低下
し、広葉樹林の選択性が増加した。選択性が切り替わる気温の閾値は25℃と推定された。 
また、奥多摩でのべ20頭分の行動を解析した。奥多摩ではツキノワグマ行動圏内の生息地バリ
エーションが小さかったため、生息地選択よりも行動パターンに焦点を当てて分析した。その結
果、長距離を短時間で移動する行動パターンと直径数km以内の範囲を長時間探索して回る行動
パターンの組み合わせとなっていることが示された。とくにブナ科樹木の結実が凶作だった年
には、オスの探索範囲が直径10km以上の範囲に広がる傾向があった。また、気温の高い夏季に
は狭い範囲での探索行動が多く認められた。 
以上の結果を踏まえ、奥多摩と足尾でツキノワグマの行動の季節変化を熱回避行動の観点か
ら解析した。その結果、ツキノワグマは、夏には森林を利用することで熱を回避し、回避先にお
いて朝は休息行動、昼は採食行動をとっていることが明らかになった。さらに、足尾・日光山地
におけるツキノワグマの行動と気温のデータを、標高移動や植生選択等の熱回避行動の観点か

 
図１ 北茨城の試験地のデータ（2005 年よ
りも前）から推定したカスミザクラの生活
史ステージごとの死亡率（ロジット軸で表
示）。このほかにステージごとの成長率も推
定し、予測計算に用いた。Masaki et al. 2021
参照。 

 
図２ 日光・足尾周辺のオオヤマザクラ、カ
スミザクラ、両種の雑種の分布標高と開花
時期。オオヤマザクラは高標高域に、カスミ
ザクラは低標高域に、両種の雑種は中間標
高域に分布する。同じ標高帯では両種の開
花時期は重ならないが、異なる標高間では
開花が重複し、花粉を通した遺伝子流動が
種間で発生して雑種が形成される。 
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ら詳しく分析した結果、夏の朝から昼にかけて滞在する
植生を草地から広葉樹林へと変える熱回避行動が認め
られたが、気温の変化に伴う標高移動は確認されなかっ
た。 
哺乳類は一般的に、夏季には気温が高い場所から相対
的に気温が低い場所に移動する行動があるが、本研究の
結果、ツキノワグマの場合は、より涼しい遠隔の地域に
移住するよりも、現在生息する地域内の涼しい場所（林
内など）を選択する行動を示すことが明らかになった。
したがって、気候の変化に対してツキノワグマが生息域
を大きく変えるとは考えにくく、種子を長距離で散布す
る大型動物相が気候の温暖化にともなって空洞化する
可能性は低いと考えられた。 
また、ブナ科の結実の豊凶の標高方向の構造は検出さ
れなかった。このことは結実が全体的に豊富な年は低標
高から高標高まで結実木が分布し、結実が全体的に少な
い年は標高によらず少ないことを示している。一方、水
平方向には距離スケール5km程度の構造がみられた。こ
れは、あるエリアで結実が少なくても、そこから5km以上離れれば結実木の多いエリアが存在す
ることを意味しており、上述した全体的な凶作年におけるツキノワグマの探索行動の水平的な
拡大を裏付けるものであった。 
以上のとおり、（３）の問いについては、気候の温暖化にともなう散布者の空洞化の可能性を
否定する結果が得られ、本課題の仮説を支持するものであった。 
 
（４）日本以外の温帯域でも山岳地域では森林の樹木の多様性は高いか？ 
米国のインベントリデータ（FIADB Database, US Forest Service）と日本の森林生態系多様性基
礎調査のデータを比較分析した。米国のデータはDBH12.7cm以上の樹木を対象とした672m2の円
形プロット51,934箇所、日本のデータはDBH5cm以上の樹木を対象とした400m2の円形プロット
13,140箇所を調査したものである。任意の地点の樹木種数とそこから半径10km圏内の標高差の
関係を調べたところ、日本では両者の間に特段の傾向は見られなかったが、米国では、10km圏
内の標高差が大きいほど種数が低下する傾向がみられ
た。このように、北米では日本と異なり、標高差の大き
い山岳地域で樹木の多様性が低下する傾向がみられた。 
以上のとおり、（４）の問いについては否定的な結果
が得られた。少なくとも北米の温帯域では山岳地形が現
在の樹木の高い多様性に貢献しているとは考えにくい。
前述の（２）の問いへの回答において、垂直的方向の種
子散布と遺伝子流動を通じてサクラ属樹木の個体群や
遺伝的多様性が維持される機構を示したが、これは、そ
もそも多様なサクラ属樹木が存在する場合に、山岳地形
によってその多様性が維持されやすいことを示唆する
ものである。しかし、本研究の結果は、米国の山岳地域
では出発点となるべき樹木の多様性がそもそも低いこ
とを示している。地域の樹木の多様性は、その形成の元
となったソースの部分と、形成された多様性が維持され
るプロセスの部分の２つの観点からとらえることがで
きるが、本研究の結果は、山岳地形が後者の部分に寄与
していることを示しているのかもしれない。 
 
（５）総括 
以上のように本研究で提示した仮説「山岳地域である日本列島では樹木が気温の異なる垂直
方向に移動しやすいことで気候変動にともなう樹木種の絶滅が緩和され、高い多様性が地史的
に保たれてきた」を多角的な視点から検証した結果、この仮説をおおむね支持する結果がえられ
た。一方で、大陸間でのパターンの差など、本研究では解明しきれなかった部分もある。それら
については今後の研究課題である。 
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温の時間変化と、あるツキノワグマが滞在
した標高の変化の1例。棒グラフは7日間の
時間帯ごとの平均気温を示し、折れ線グラ
フは個体ごとの1日ごとの滞在した標高の
変化を示した。暑い日中に高標高に移動す
る傾向は見られなかった。 
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図４ 山岳地形の指標として10km圏内の標
高差を用い、プロット内の種数にGAMを当
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の標高差が大きいプロットでは種数が大き
く低下する。 
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