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森林群集の 多様性研 究に お け る分子系統樹利用の 可能性

小 　　池　 　文 　　入

　　 （島根 大 学理学部 ）

は　 じ　 め　 に

　植物生態学で は 従来 か ら群集 の 多樹 生に 関す る 研 究 が

お こ な わ れ て きた ．群集 の 多様性 は ， 群集を構成 する重

要 な種 の 数 の 多さ に 注 目し，種 数 と そ れ ぞ れ の 種 が どれ

くらい 均
一・

な優占度をもっ て い る の か に よっ て 決 まるさ

ま ざ まな指数 を使 っ て 群 集ご と に 比 較 ・評価して きた．

また，群集 の 種組成を決定す る メ カ ニ ズ ム の 研 究 も さ ま

ざまな生物学的 な過程 に つ い て 行われ て きた ．これ らの

研究 は それ 自体 と して有意義で あ る が、熱帯多雨林 で は

温帯林 と比べ て なぜ 多様性 が 高い の か、 と い うよ うな群

集の 多様性 の 違 い の 原因を解 明 した い の で あれ ば，将来

の 研究 の 道筋 を冷静 に考 え る べ き時期に来て い る よ っ に

思 わ れ る．い っ ぽ う植物系統学 の 分 野 で は お もに 葉緑体

DNA を用 い た 分子系統樹 の 構築 が 盛 ん に 行 わ れ る よ う

に な っ て きた．定量的 な情報 を含む 分 子系統樹は．進化

過程 を視 野 に 入 れ た 群集の 研究 に 利用 で きる P∫能性 を も

っ て い ると思われ るが， こ れ を利用 した群集研 究 は 始 ま

っ た ば か り で あ る．

　結論 を出すた め に 膨大な データが 必 要 と な る よ うな研

究で は，本格的な研 究が 始 ま る 以前 に サ ン プ リン グや 解

析 の 方法を含め て 研究 の 実現可能性に つ い て 検討 して お

くこ とが，ス ム
ーズ な学問 の 進歩 の た め に 必要で あ る と

思 わ れ る．こ こ で は，今後盛ん に な る か もしれ な い 分 子

系統樹 を用 い た 群集 の 多様性 の 研究 の 可能性 に つ い て考

えて み る．

多様性 の 構成要 素

　群集 の 多様性 の 評価基準 の 中で は優占度の均
一

さ と種

数が大切 な要素で ある．優 占度 の 均
一

さは生態学 の 立 場

か らの 重要 な研 究 テ
ー

マ で あるが ，こ こ で は種数に つ い

て 考 え る．熱帯多雨 林 の ひ とつ の 群集 に は 数 百種 の 樹木

種が出現する．日本 の 屋久島以北 に分布す る 照葉樹 （暖

温 帯に 分 布 す る 亜 高木以上 の 常緑 広葉 樹 ） の 種数 は約

80種程 度な の で （Koike， 未発表 ）， こ れ が 全 て 出現 し

て もひ とつ の 熱帯 多雨林群 集に は及 ば な い ．地 域 の フ ロ

ラ の 豊か さ も群集 の 多様性 を決定す る 重要 な要 因 で あ

る．ひ とつ の 群集 に 出現する種数 を，

出現種数；地 域 の フ ロ ラ の 種 数 X 群集 に 参加 す る 割合

と して， 2 つ の 要素に分解 して考 え，地域 フ ロ ラに 属す

る種 か ら どれ くら い の 割合 で 群集が 構 成 さ れ て い る か を

み た もの が 表 1 で あ る．あ る 地域 に 数 タイプ の 群 集が あ

り，そ れ ぞ れ の 群集 に は ほ ぼ 同 じ数 の 種 が 生活 して い

て，か つ 群集 ご と に 種 の 重複が な い ，とい うよ うな単純

な状 況 を考 え る と，こ の 比 は群集の タ イ プ の 数 を意味す

るβ 多様度の 逆数に あ た る． Lか し， 実際には地域 内で

も群集に よ っ て 構成種 の 数 は大 きく違 うで あろ うし， 先

ほ どの 仮定が 満た され る こ とは まれ だ ろ う．こ こ で の 値

は群集 の 数 の 逆数 とい うよ り も，極相林 の 樹種 とパ イオ

ニ ア的 な種 や 特殊な立地 に 生育す る樹種 との 比 を意味 し

て い る と考 え た 方が 良い と思 わ れ る．フ ロ ラ として考 え

て い る 地理的範囲 の 違 い や ，広 い 調査 プ ロ ッ トを と っ た

場合 に は尾根 や 谷な ど の 異質な立地 が混在する傾向が 強

い こ と ， さら に 低 木 と高木 と の カ テ ゴ リ
ー

分け の 問題な

どもある た め 細 か な 比較は で きな い が ，亜高木 以上 に な

る樹種 の 内 で 極相 群集 に 参加 する割合は お よそ 10％か

入移

’∠
新種形成

絶滅

増 凝 の 7 〃 ラの tOfk　＝ 　麓 λ　 チ 　蒲 灘 繕 滋

図 1 ．地域 フ ロ ラ の 動態．

　　　 フ ロ ラ の 変化 は地 域の 外か ら の 移 入 に よる増加，地 域 内 で

　　　 の 新種 形 成 に よる 増加，地 域 か らの 絶滅 に よ る 減 少 に よ っ

　 　 　 て もた ら され る，
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ら50％ の 間にあり， 2 桁 の 前半 の あ たりで ある こ とが わ

か る．こ の ように，群集構成種数 に は 熱帯 多雨林 か ら亜

寒帯林 まで の あ い だ に，およそ 2 桁弱 の 違 い が あ る の に

対 して ， 出現比 に は桁 と して は 顕著 な差が 見 られ な い ．

こ の こ と 自体が 生態学的 に み て興 味深 い 現 象だ が ，多様

性 の 原因 として み る と，ひ とつ の 群 集の 中で の 共 存の メ

カ ニ ズ ム に加 えて フ ロ ラ の 豊か さ自体 を考 える必要 の あ

る こ とが 示唆 され る （Schluter ＆ Ricklefs
，

ユ993）．

フ ロ ラ に お ける種 数 の 変動

　図 1 に 示す ように，地域 の フ ロ ラ の 豊か さの 変化 は地

域 の 外か らの 種 の 移入 に よる 増加 ， 新種 形 成 に よ る 地 域

内 で の 増加 ， 地域 で の絶滅に よる減少 に よ っ て もた らさ

れ る （加藤 1992 ；Rosenzweig，
1975）．個 体群 動 態の

場合 とは異な り，少な くと もふ つ うの 植物 の 場合 に は移

出 に よっ て種 が 地域 か ら消失す る こ とは な い ． こ れ ら は

微分方程式の パ ラ メータ に 相 当するた め ，
こ れ だけで は

直接的に フ ロ ラの 豊か さとは対応 しな い が ，数式を使っ

た モ デ ル を使 っ て 種 分 化率 と絶滅率 が 平衡する レ ベ ル と

して 群集の 多様性 を考 える試みは古 くか らお こ なわ れ て

き た （MacArthur
，
1969 ；Rosenzweig ，1975 ｝．し か

し， 実際の 自然界 で の パ ラ メータ を測定 で きなか っ た た

め に それ以上 の 進展 は み られ なか っ た．

　最近に な っ て さ まざまな分類群 で分子系統樹 の 構築が

行われ るよ うに なるに つ れ ， Kubo ＆ Iwasa 　（1995）

をは じめ と した 7 ロ ラ の 動 態 に 関する パ ラ メ
ー

タを分子

系統樹 か ら読 み 取 る研究が 盛 ん に 行われ る よ うに な り，

実 証 的 な研 究 の 可 能性 が 出 て きた 〔Harvey 　 et　aL
，

1994 ；Losos ＆ Adler，1995 ）．こ の よ うな パ ラ メ
ー

タ

を実測 して ， 熱帯や温帯な ど の 間で 比較で きれ ば ，熱帯

と温 帯に お ける種 の 多様性 の 違 い の 原 因を解 明 して ゆ く

上 で 重要 な情報 となるで あろ う．ま た，動物 と植物 との

送 受粉 に お け る よ うな複雑な 相互作用 が 新種 形成 を促進

した り （Stanley，1979 ），絶 滅率 を低 くす る さま ざ ま

な生 態 的 メ カ ニ ズ ム （Connell，ユ979 ； Hubbel1 ＆

Fos亡er ユ986 ；Kohyama ，1993 ；Koike，
1991）に よ っ

て種 が 蓄積す る可能性 に つ い て実証的に 研 究す る 可能性

も開ける か もしれ ない ．

　現在 はまだ十分 な研究例 は な い が，多様性 の 問題 を考

え る た め の 研 究 の 進 め 方 の ひ とつ の 例 として は
，

1 ．分 子系統樹 をつ くり，フ ロ ラ の 動態に関す る パ ラ メ

　　ータ を推定す る．

2 気候帯 ， 群集 ， 生態的形質な ど の 条件が ど の ように

パ ラ メ
ー

タに 影響する か を評 価 し， フ ロ ラ の 動態

を制御する要 因を実 証的 に調 べ る．た とえば低木

と高木，草本 と木本，虫媒 と風媒，さ らに散布様

式な ど の 生活 形 の 影響 や
， 個体 群密度 な ど の 生態

　　 的状況 の 影 響 を調 べ る．

3 ．理論的 に ， 種数 が 平衡す る レ ベ ル を計算 し，温 帯 と

　　 熱 帯な ど と で 比 較 して こ れ が 実 際 の パ ターン と
一

　　 致 して い る か ど うか を検討する．

と い っ 流 れ が 考えられる．た だ し最後 の 平衡 レ ベ ル の 計

算 に 関 して は
， それぞれ独 自に 進化 が行わ れ た とお もわ

れ る大陸間な ど で，同じニ ッ チ に属する種数が ほぼ 同じ

で ある ときに は種 数 の 平衡状態が 示唆 さ れ る 場合 もある

が （Cody ，
1966＞， 人 の 影響が な い 状 態で あ っ た とし

て も，進化的 に み て 現在 の 地球上 の 群集 で種 数 が 平衡 し

て い る保証は必ず しもな い （Knoll，1986；Schluter＆
Ricklefs

，
1993）．

　 現実 に フ ロ ラ の 動態 に 関す る 進化的パ ラ メ ータ の 比 較

を行 う場合 に は，近縁 の種で あ っ て も分布する気候帯や

地域 が 違 っ て い た り
， また 近縁種 の 中に 風媒花と 虫媒花

が あ る場合 もあ り， 単純 に 2 つ の系統樹 を比 較 するわ け

に は い か な い ． ひ とつ の 方法 として，（1 ）考慮す る 全

て の 種 に つ い て 系統樹を作成 し，（2 ）系統 樹上 の 祖先

の 形質や 地理的分布域を現生種 の 形質 と系統樹 の 形態 な

ど か ら推定 し， さ ら に，（3 ＞特定 の 条件 （気候 帯，群

集，形質など）に一
致 する部分 を抜 き出 し， そ の よ うな

部分 に つ い て パ ラ メ
ー

タを推定す る こ とが 考えられ る．

また ， 祖先 の 地 理 的な分布 を分 子系統樹 か ら推定する こ

と な ど に よ り，移 入 過程 を解析 する場 面 も考 えられ る

（Geesink＆ Kornet，1989）．こ の よ うな研究 を進め

る上 で は定量的な分子系統樹 の 作成法 と あわ せ て ， 祖先

の 形質や地 理 的分布域 の 推定法 なども確 立 して お く必要

が あ る．しか し， こ れ らは現時点 で は未だ十分 に は完成

され て い な い ．

　フ ロ ラの 動態の パ ラ メー
タを制御する要 因 として ， 熱

帯 と温帯や，生態的特性 に よる 種 分化率の 違 い に つ い て

比 較研 究 を行 う必 要 が 指 摘 され て い る （Gentry，
1989）．本来は 分岐年代 が 明 らか な分 子系統樹を 用 い て

解析す るべ きで あ る が ，こ れ ま で に も科 や 属あた りの 種

の 数な どの ，そ の 時点 で 利用 で きるデ
ー

タを最大 限 に 利

用 し て 種分 化 の 活発性 をは か る 試 み が な さ れ て き た

（Latham ＆ Ricklefs，1993）．こ こ で は ア ジ アにお

け る 熱帯多雨林 か ら亜 寒帯的 な針広混交林 まで の ，科 ・

属 ・種の関係を図 2 に 示す．科や属の ラン クの とり方に

は主観 が 入 っ て い て い る た め 系統樹 と して み る と枝 の 長

さの 信頼性 は 低 い が ， 正 し く分類 され て い るとすれ ば ト

ポ ロ ジ
ーは 正 しい ．こ の 結果 だ け か ら見る と，科 あ た り

の 種 の 数は，冷温帯落葉広葉樹林，照葉樹林，熱帯多雨

林 の 順 に 大 きくなる傾 向 に ある ように 見える．ただ し，

亜寒帯的 な針 広混交林 で は マ ツ 科 の 種 が 多く，科 あ た り

の種数は大 きい 傾向が あっ た．また，移 入 種 は 長 くて分

枝 しない 枝 として 表れ る と考 えられ る が ，移 入 過程 を考

慮す る た め に は，先に述べ た よ うに 系統樹 の 祖先種 の 分
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布域 を推定 し，系統樹の 上で熱帯に 分布 して い た 部分 と

温帯に 分布 して い た部分 とを抜 き出して，それ ぞ れ の 枝

の 総 延 長 あ た り の 分枝数 を比較す る，な ど の 方法 をとる

必要 がある．

　 こ こ で の 科 あ た りの 種 数や ，属あ た りの 種数 の 値は 分

類群に よる ば らつ きが 非常 に大 きい ．こ の こ とは 分子系

統樹 を用 い て種分 化率な ど に つ い て ， 温帯 と熱帯 との あ

い だ の 比較 を行 うた め に は，近縁 な分類群の な か で 両地

域 に 分布する もの を 1 つ ず つ 取 り上げて詳 し く比較 する

ア プ ロ
ー

チよ りも，む しろ さ ま ざ ま な 分類群に 属 する種

を広 く調 べ るべ きで ある こ とを示唆 して い る．

　 Eriksson ＆ Bremer （1992）は 被子植 物 を科 ご と

に あつ か い
， 花粉 などの 化石デ

ー
タか ら推定 した 科 の 古

さ と現 生 種 の数か ら単位時間あ た りの 種数 の 増加率を計

算 した．こ れを，そ の科を構成する種 の 中で 多くの 種 が

持 っ て い る 形質 として ， 木本 で あるか低木ある い は草本

で あるか ， 風媒花 か 動物媒花か，種子散布型 は 動物散布

か，な ど に よっ て 比較 した．結 果 として動物媒の科 と草

本や低木性 の 科 で 種 の 増加率 が 高 く，種 子散 布様式 の 影

響 は 検 出 さ れ な い ， との 結 果 を得 た ． こ れ に 対 し て

Ricklefs＆ Renner （1994）は Eriksson ＆ Bremer

（ユ992）の 解析 方法 を検 討 し た 上 で，生育形や 分布

域，種子散布型 の ちが っ た種 が 混 在 して い る科では種数

が 多い こ とを示 した．多様 な種子散布様式を持つ 科 は 生

育形 に つ い て も多様で あ り，形態 の 進化的 な柔軟性は他

の 生活史形質の 柔軟性 に も反 映 さ れ て い る と考 えた．さ

暖温 帯常緑広 葉樹林

　　　（屋 久島）

科

属

種

1．o

1．44

1，56

ク ス ノ キ 科 ハ イ ノ キ科

　 ヤ ブ コ ウ ジ科 ツ バ キ科

冷 温 帯落 葉 広葉 樹 林

　　　　（大 山）

科

属

種

カ エ デ科 ブ ナ 科

1．0

1．07

1．29

亜 寒 帯針 広 混 交林

　　　（八 ケ 岳）

科

口

種

1．0

125

L75

マ ツ科

　 カバ ノ キ科

熱帯多雨林

（ス マ トラ）

科

属

種

ア カネ科 　 フ トモ モ 科
　 　 　 　 　 　 　 ク ワ 科

　 トウダイ グサ 科

ブナ 科　　 フ タ バ ガ キ 科

1．0

1．81

2．27

図 2 ．湿潤 ア ジ ア の 極 相森林 群 集に お け る 木本種 の 系 統 樹 （Koike ＆ Hotta 未発表 ）．

　　　低木 を含め た 全 木本種 の なか で，成木 の 出 現個 体数 が 多い た め に 最大 樹高が 推定 で きた 種 に つ い て示 す．た だ し，木 本性 の つ る植

　　　物 で
’
あ る Il ア ナ や 着生 植 物，サ サ 類 は 含 まれ て い な い ．右 端 の 数字 は 科 の 数 をLO と し た 相対値で あ る，種 数 の 多い 科 に は 科 名 を

　　　 示 す．熱 帯 多雨 林 で の 調 査 面積 は 1．Oha で あ る が ，それ 以外 の 調査 地 に つ い て は 表 1 を参 照 ．
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表 1 ． フ ロ ラ の なか で ひ と つ の 極相 森林群集に 出現 す る 種 数 の 割合．

．一．■「

プ ロ ッ トサイズ

　 　 ha 出現種 数

プ ロ ッ トで の 　1
種 数 の 数え上 げ対象

　 　 　 　 　 　 　 と した 地 域 と樹高
地域 の 種 数

　 出現 比

　 （％ ）

1

亜 高 山針広 混交林

八 ヶ 岳，長野県

〔h ＞2m ）

0．25 11．5a
中部地 方の 温帯上部 ・ 1

亜 寒帯，高木 ・
亜 高木

種

　　 ．

25　 　 　 　 　 46

落葉広 葉樹林
b

大山 ， 鳥取県

（dbh ＞4cm ：1

2，72 67．4a
中国地方 の 温帯，高木 ・

亜 高木種
135

　　　　　　　　　　　　　 ．7　山

照葉樹林 　　　　　　 ：

屋 久島，鹿 児島県　　　　　　　 0．1

（h ＞2m ）
．＿ ．一一

29．8a
九州 ・屋 久島の 暖帯 ，

高木 ・亜 高木種
ユ86

　 50

−．．一一．．i−

　 16

熱帯 多雨林
パ ソー，マ レ ー

シ ア

（dbh ＞ 1cm）

50．0 約830
マ レ ーシ ア

〔マ レ
ー

シ ア ）

一一

　　 1一ゴi

20−30c

熱帯 多雨林

サ ラ ワ ク，マ レ
ー

シ ア

（dbh ＞ 10cm）

6．6 711
マ レ ーシ ア

（サ ラ ワ ク州 1
一

約 50⊂

a ：Preston〔1948 ）の 対 数正 規 分 布 に よる 群集 の 全種 数 の 推 定値 を使 用．　 b：山 本 （未発 表 〕．　 c：Whitmore ぐ1990），

　 日本 の 例に お い て 群集に 出現 す る 可 能性 が ある種 数 と し て の 地 域 の 種数 は 北 村 ・村 田 （1971，1979）に よ っ た，地域 の 種 数 は、その 調査

地 に種 子 な どが 散 布 され る 可能 「生が あ る種 を数 え上 げ る こ と を想定 した．熱帯 多雨林 で の 空 間 ス ケ ール は それ 以外 の もの と比べ て やや 大 き

め で あ る，

らに ， 活発 な種 の 分化 に は こ うした形態的 ・生理的形質

の 進化的柔軟性 の 大 きさ か 重要 で ある，と述べ て い る．

　 こ れ らの 研究は方向 として は 興 味深 く， 結果 をめ ぐっ

て さまざまな議論 が 可能で ある とお もわ れ る．しか し，

科 あ た り の 種数 な ど の 尺 度は 分 類 学的 に 詳 し く研究 さ れ

て い るか ど うかや ， 研究者 の 主観 に も左右 されやす い ．

こ の た め． こ の データ を用 い て こ れ 以上 の 議論 を行 うよ

りも，分子系統樹 を用 い て再検討 する ほ うが 建設的 で あ

る よ っ に思 われる．また祖先形質 の 推定 を行 っ た上で の

きめ の 細か い 解析 も望 まれ る，こ の よ うな信頼 で きる系

統デ
ー

タが 得ら れ れ ば ，生態学的 な観点 か ら の 検討 もよ

り 着実 な もの に な る と お もわ れ る．分子系統樹 を用 い る

と， トポ ロ ジ
ー

だ け に つ い て も現在 の 科や属よ りも高い

解像度 の 解析 が 可能 に な る．で きれ ば 絶対年代 と して の

分岐年代 が 得 られ て い る こ とが 望 ましい が ， もし不 明 で

あ っ て も生物学的な時間 と して の 塩基置換率 あ た りの 種．

分化率などの 尺度 を用 い た評価 も可能か もしれ な い ．
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