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研究成果の概要（和文）：森林生態系の樹木群集は、従来、撹乱からの再生過程に沿った耐陰性の異なる種間の分化や
水平分布不均質性、確率的な種交代の観点から解析されてきた。
これに対し、本研究では、多層構造を組み込んだ競争方程式を用いて、光資源勾配にのみ制限される水平的に均質な系
でも、葉群の垂直分布や樹冠特性の分化を介して、多種の共存解が安定である条件（平橋共存条件）と不安定である条
件を理論的に整理した。
熱帯林から亜高山帯林に至る森林の観測データの解析に基づいて、各仮説の検証を行い、生活史および樹冠形質パラメ
ータの種間トレード・オフの共存影響を明らかにするとともに、種内可塑的変異と種間分化を区別して同時解析する手
法を開発した。

研究成果の概要（英文）：Coexistence of tree species in natural forest ecosystems has been examined in 
relation to differential response of species with varied degree of shade tolerance along the process of 
recovery from disturbance, horizontal resource heterogeneity and stochastic species turnover.
We developed an analytically tractable model of multi-layered competition equations, and examined the 
conditions of stable, as well as unstable, conditions for equilibrium coexistence among species without 
shade-tolerance differentiation.
Using field-census data of forest tree inventories from tropical to cool-temperate subalpine forests, we 
examined inter-specific trade-offs in demographic properties and architectural traits and tested how and 
to which extent the detected inter-specific trade-offs contributed to each hypothesis. We also developed 
the procedure of distinguishing inter-specific trade-offs and intra-specific plastic differentiation in 
demographic and architectural trait analysis.

研究分野：植物生態学・群集生態学

キーワード： 共存　理論　平衡　光資源　競争

  ３版
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１．研究開始当初の背景 
 森林生態系は、その巨大な生物量蓄積を多
様な樹種が維持している。今まで、森林の多
様な樹木群集は、撹乱後の再生過程に沿った
耐陰性の異なる種間の分化、栄養分布不均質
性、そして確率的な種交代によって維持され
ていると考えられてきた。しかし近年、我々
の研究等により、水平的に均質な森林でも、
葉群垂直分布や樹冠の光透過率の分化を介
して、耐陰性に違いのない種が安定共存する
ことが判ってきた。いずれのメカニズムがど
の程度、現実の多種共存に貢献しているのか
を明らかにするために、生活史および樹冠形
質パラメータ間のトレード・オフの共存影響
を解明するという課題が明らかになった。 
 
２．研究の目的 
本研究では、森林の葉群・光資源の鉛直分布
によって樹種が安定共存する条件を、葉層分
割と樹冠の透過率分化を統一して表す競争
方程式の理論解析により明らかにする。共存
平衡解の安定条件が、生活史および樹冠形質
のモデル・パラメータの種間トレード・オフ
でいかに規定されるかを解明する。 
 森林のギャップ動態に基づく遷移ニッチ
理論と林冠葉群分化理論では、異なる生活史
特性のトレード・オフを予測する。そこで、
樹冠葉群分布の観測と長期観測データによ
る樹種個体群のデモグラフィー特性の種間
比較から、どの理論が対象とする森林群集の
構造と動態をどの程度説明するかを検証す
る。 
 
３．研究の方法 
(1) 共存機構の理論解析 
 森林の葉群構造と光資源競争を理論的に
解明するために、階層構造のある多種系の競
争方程式モデル（Kohyama and Takada 2009, 
J. Ecol.）を拡張し数理解析を行った。 

 
図１．森林が二層構造を持つ場合の種間光競争モ
デルの模式図.全種を込みにした林冠層と全層の
葉群密度（オレンジ矢印）により、成長・生存・
繁殖が抑制される． 
       -------------------------- 
 
 (2) 樹木群集の種間トレード・オフ解析 
 東南アジア熱帯多雨林から亜熱帯多雨
林・暖温帯林・冷温帯林・冷温帯亜高山帯林
に至る様々な樹木群集で長期観測データを
利用し、樹冠形態の観測を行った。観測デー

タを用いてベイズ統計解析を行って、群集レ
ベルで樹種生活史特性を一括推定した。樹種
共存の理論によって異なるメカニズムの共
存への貢献を、分離して評価した。得に、極
めて樹種多様性の高い多階層の熱帯多雨林
で葉層分割プロセスの貢献が大きいという
予想を検証した。 
 
(3)種間トレード・オフと種内変異の分離 
 同じ森林の同一樹種の個体間変異を、樹種
平均の生活史特性と同時にベイズ解析して、
種間と種内の変異を分離評価した。 
 
４．研究成果 
(1) 階層構造を持つ多種系の共存理論 
 二層構造を持つ一般的な二種系の競争方
程式の単一種解と二種の共存解の存在条件
と安定条件を、グラフィックに解析する 「葉
群分布ダイアグラム」 法を開発した。この
ダイアグラムは、森林の林冠層葉群密度と下
層葉群密度の作る平面上で定義される（図
２）。解析的に求められる各種が定義する侵
入・排除条件(h 曲線)と安定階層密度比(qx
曲線)から、一種解（各種の h-qx 交点）と二
種共存解（二種のh曲線の交点）が判別され、
さらに共存解の存否と安定性がh曲線の交差
位置と交差の仕方（一種解より右上に位置す
ると安定、左下だと不安定）で判別できる。 
 

図 2. 葉群分布ダイアグラム上のある種 i の生活
史特性が定義する h 曲線と qx 曲線.競争二種の両
曲線の関係から,共存解の存否や安定性,さらには
平衡状態での両種の密度が求まる（論文⑪）． 
       -------------------------- 
 種間の階層分布の分化が共存の必要条件
である。二種間の樹種生活史パラメータ間ト
レード・オフをもたらす全１６通りの組み合
わせの網羅的な解析を行った。その結果、二
種の安定共存は以下の(a) vs.(b)のトレー
ド・オフの組み合わせによって促進されるこ
とを解明した。(a) 上層密度が高い種は、下
層密度が高い種、または低木種に比べて、林
冠層への成長速度と林冠生存率で勝り、高密
度で透過率の低い樹冠を持つ。(b) 一方で、
下層密度が高い種または低木種では、繁殖能
力が高く、下層での生存率が高く、低密度で
透過率の低い樹冠を持つ。さらに、(a) vs.(b)
の成長・生存・繁殖のデモグラフィー特性は、
いずれも耐陰性によらない場合にのみ共存
を促進することも明らかにした（論文⑪）。
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 葉群分布ダイアグラム（図２）から、二層
構造モデルでは最大二種の共存解（h 曲線の
交点）しか存在しない。最大階層（樹高）を
分割することで、多種が共存することはすで
に示されていたが（Kohyama 1993; Kohyama 
and Takada 2009; J. Ecol.）、階層分布を分
化させることで、最大階層が同一でもモデル
森林の階層数だけの種が共存できることを、
三階層モデルを用い、すべての最大階層種の
組み合わせで示した（図３）。 
 

図３．三階層森林の競争方程式モデルによって安
定平衡共存をする三種の全組合わせ．C, 林冠種; 
S,亜林冠種; U,下層種（論文⑪）． 
       -------------------------- 
 今回の解析で、葉群分割過程と透過率分化
過程が互いに促進的に作用するケースとし
て、上層に分布が偏るデモグラフィー特性を
持つ種が、上層において広く透過率の高い樹
冠を持つことを予測した。 
 
(2) 生活史特性の種間トレード・オフ 
 森林の樹木群集の観測データを用いて、本
研究で提出した理論と、先行研究による理論
のそれぞれの予測を対比的に検証した。 
 多種が共存する半島マレーシアのPasoh 50 
ha 調査区で、主要樹種の樹冠形態・材密度・
個体成長速度・個体死亡率の関係を解析し、

葉群分割理論の予測する最大高分化に関わ
るトレード・オフが卓越することを示した。
また、遷移ニッチ理論(Pacala and Rees 1998, 
Am. Nat.)の予測する成長 vs. 生存トレー
ド・オフの傾向も認めた（論文⑦）。 
 葉群分割理論では、最大高分化に加え、種
間のサイズ分布（階層分布）の分化も安定共
存を促進すると予測するが（論文⑪）、遷移ニ
ッチ理論では、サイズ分布の種間差は種個体
群の盛衰過程に対応すると予測する（図４）。
そこで、Pasoh 熱帯多雨林の主要 370 種 
を対象に、新規加入とサイズ依存的な成長・
死亡のデモグラフイー・パラメータを推定し、
観測サイズ分布と、安定・定常仮定による予
測サイズ分布と比較した。 
 

図４．葉群分割理論（A）と遷移ニッチ理論(B)が
予測する、種間の小径木の成長速度・死亡率とサ
イズ分布の関係（論文④）． 
       -------------------------- 
 ３７０種の最小幹直径 2 cm への新規加入
率と集団平均死亡率から得た個体群増加速
度 r（内的自然増加率）は、ゼロの周辺でば
らついており種交代が示唆された。推定 rを
考慮した安定サイズ分布は、r = 0 と仮定し
た定常サイズ分布よりも観測分布により合
致していたが、定常サイズ分布仮定も有効に
最大サイズとサイズ分布の種差を説明した。
図４に示したふたつの理論予測を観測デー
タと比較したところ、遷移ニッチ理論の傾向
も存在するが(図 5A)、葉群分割理論の予測を
より裏付けていた（図５B） 

 
図５．最小幹直径での成長速度、死亡率と幹直径
サイズ分布の関係．(A)遷移ニッチ理論予測はデー
タ変異の５％を説明し；（B）葉群分割理論は 19％
を、個体群増加速度 rの影響も加えると 35％を説
明した（論文④）． 
       -------------------------- 
 インドネシア・ボルネオの低地熱帯多雨林
には、立地の滞水特性に対応して混交フタバ
ガキ林に加え、ヒース林・泥炭湿地林が分化
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する。樹種組成が異なるこれら森林タイプ間
で、稚樹期の樹形と機能形質の群集間比較を
行い、群集間分化と群集内種間分化を同時解
析したところ、種多様性の高い混交フタバガ
キ林で大きい形質レベルの種間分化を検出
した（論文⑧）。亜熱帯多雨林、暖温帯照葉
樹林でも解析を行った（論文⑤⑥）。 
 
(3) 種内変異と種間差の識別 
 さまざまな森林の樹木のセンサスデータ
を用いて、種内変異と種間差を区別し、ベイ
ズ統計を用いて同時解析を行った。雄阿寒岳
の原生亜高山帯アカエゾマツ・トドマツ林で、
幹直径成長速度と樹冠形態を解析した結果、 
成長には種間差だけでなく、特に下層で両種
の種内変異の大きさが異なっており（図６A）、
これが局所環境応答の種差を反映していた。 
樹高・幹直径関係を種間差だけに注目すると、
直径の増加に伴い、アカエゾマツがトドマツ
と逆転して高木でより高い相対樹高を示す
結果となるが、幹直径成長速度への樹形依存
性を考慮すると、その差は種間差ではなく、
種内成長速度差だけに依存していた（図６B）。
これより、個体変異大きさも樹種の生活史を
特徴づける要素であることを明らかにした。 
 

 

 
 
図６. 雄阿寒岳 1-ha プロットのアカエゾマツ・ト
トマツ二種の幹直径成長速度と樹形の種内変異． 
A, 幹直径成長速度の個体間変異は特にトドマツ
で大きい. B, 両種ともに幹成長速度の大きい個
体ほどひょろ長い樹幹形態を示す.  
      -------------------------- 
 北海道の冷温帯落葉広葉樹林の主要高木
種 7種を対象に、明所に生育する樹高の異な
る個体の葉と当年シュートの生理形質を比
較解析し、樹高に依存した形質変異が、7 種
で共通していることを明らかにした（論文
①）。これの結果から、同一環境で森林林冠
を形成する樹種間に共通する生理特性の種
内変異の重要性を示唆した。 
 
 上記のように、本研究は当初の研究目的を
達成するとともに、発展的に以下を指摘した。
(i) 種間変異の共存影響を理解するために
は、種内個体間変異も含めた群集スケールル
のベイズ統計手法による同時解析が必須で
ある;  
(ii) 種内変異が種間共存に及ぼす影響の理
論解明が今後の研究課題である。 
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