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１. はじめに 

 樹木の多様性は，緯度が低くなるほど高いほか（Currie 1991），蒸発散量が高い地域ほど高く

なることが知られる（Latham & Ricklefs 1993）。中でも，熱帯雨林は樹木の多様性がきわめて高

く，狭い単位面積にも多くの樹種が共存している（Richards 1996, Morley 2002）。古くから，共存

機構がなければ，多種の共存は不可能であることが，理論研究により指摘されており

（Hutchinson 1961），熱帯雨林の多種共存機構に関しては，数多くの仮説が提唱されてきた
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（Wright 2002）。その代表的なものに，ニッチ分化仮説（Terborgh 1973），Janzen-Connell 仮説

（Janzen 1970, Connell 1971），統合中立説（Hubbell 2001）がある。これらについては，多くの日

本語の優れた解説があるため（例えば，今埜 & 清和 2011, 門脇 2016 など），ここでは簡単な

説明に留める。ニッチ分化仮説では，生物は種ごとに異なる環境・資源を利用するため，それぞ

れの種が異なるニッチ（生態的地位）を持つ（Terborgh 1973）。熱帯雨林では利用できる環境・

資源が多く，より多くのニッチが存在するため，樹木の多様性が高くなると説明される。

Janzen-Connell 仮説は，親木の近くでは食害や病害虫が多くなるために，実生が育ちにくくなる

（Janzen 1970, Connell 1971）。その結果，負の頻度依存選択が働き，単位面積あたりの種数が増

えると考えられる。統合中立説では，種間でのニッチや適応度の違いを仮定せず，種分化，絶

滅，移入のみを考慮したモデルでも，実際の熱帯雨林の多様性を再現することができる

（Hubbell 2001）。しかし，これらの仮説はいずれも決定的ではなく，そもそも排他的ではないた

め，熱帯雨林の多種共存機構については，今なお活発な議論が続いている。また，近年は，送粉

者，種子散布者，土壌の菌叢といった生物との相互作用が，植物の多様化や多様性の維持に貢献

している可能性が指摘されている（Tiffney 2004, Bascompte & Jordano 2007, Mangan et al. 2010, 

Pauw 2013, Kadowaki et al. 2018）。そこで，本稿では，生物間相互作用の中でも，樹木と種子散布

動物との相互作用に注目し，確率的に生じる動物の種子散布が，樹木の多種共存機構や多様化に

与える影響について，数理モデルによる研究（Kakishima et al. 2015）を紹介する。 

 

２. 動物による種子散布 

 植物の種子散布様式には，風や水の流れを利用した風散布や水散布といった環境を利用した散

布様式，果実が弾けるなどして植物自身の力で種子を散布する自動散布，鳥や哺乳類，昆虫など

に果実が付着したり，食べてもらったりすることで種子を運んでもらう動物散布などがある

（Howe & Smallwood 1982）。動物散布植物の果実は，特定の動物に食べてもらいやすいような色

や大きさに進化しており，例えば鳥，コウモリ，その他の哺乳類に種子を運ばれる植物の果実に

は，それぞれ異なる特徴があることがよく知られており，同じ動物に運ばれる植物の果実は共通

の特徴を持つ（Schaefer et al. 2004, Lomáscolo et al. 2010）。このような植物と散布動物の共生関係

は種子散布シンドローム seed dispersal syndrome と呼ばれている（van der Pijl 1969, Howe & 

Smallwood 1982）。植物の中には，特定の種類の動物が食べやすいような（あるいは特定の種し

か食べられないような）形態の種子や果実に進化している種類も知られている。植物と散布動物

が種特異的な関係を持つ場合，散布動物が減少，あるいは絶滅すると，種子散布が困難となり，

植物の個体数が減少する可能性が指摘されている（Bond 1994, Markl et al. 2012）。散布動物の絶

滅が植物の個体数に大きな影響を与える場合は，植物にとって強い選択圧になると考えられ，実

際に果実食の大型鳥類が絶滅した地域では，ヤシの 1 種の種子サイズが急速に小型化したとされ

る例も知られている（Galetti et al. 2013）。このように，植物と散布動物はしばしば密接な共生関

係を持つ。 

 鳥や哺乳類などの散布動物は，果実を食べたその場で種子を吐き戻すこともあるが，多くの場

合，果実を食べてから数十分〜1 日程度で種子を排泄する（Barnea et al. 1992, Fukui 1996, 
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Stevenson 2000）。また，ネズミ類や鳥類などでは，種子や果実を運んで貯蓄することが知られて

いる（Smith & Reichman 1984）。そのため，多くの場合，散布動物が果実を食べた親木から移動

した先に，種子が散布されるが，この種子分散には，それぞれの動物の行動様式が直接的に反映

されることが考えられる。一般に，動物には特定の移動経路があり，その周辺で糞をすることが

知られる（Yumoto et al. 1999）。そのため，川に沿って移動するような動物であれば，種子が散

布されるのも川沿いであるだろうし，藪の中を移動する動物であれば，藪の中で，立ち枯れで休

息する鳥であれば，立ち枯れがある場所に種子が散布されることが予想される。その結果，種子

散布する動物が異なる植物種間では，種子が散布される場所も異なることが考えられる。このよ

うな種子散布場所の不均一性は，植物の生育場所の違いを生み出し，結果として，樹木種の共存

を促進している可能性がある。特に熱帯雨林では，他の植物群系と比較して，動物散布植物が多

いことが知られ，その割合は樹木全体の 9 割を超えることもある（Howe & Smallwood 1982）。そ

こで次項では，この確率的な種子散布が樹木の多種共存を促進するという仮説を数理モデルによ

り検証する。 

 

３. 確率的な動物散布を再現した多種共存モデル 

 個体ベースモデルの 1 種である格子モデルは，空間を格子状に分割し，それぞれのセルに個体

を配置し，相互作用させるモデルであり，空間構造を考慮したシミュレーションが可能である。

熱帯雨林における樹木種子の動物散布を再現するモデルには，格子モデルを応用した多層格子モ

デルを採用した。多層格子モデルでは，格子を多層に重ねることで，異なる階層の個体とは空間

的な相互作用が生じない一方，同じ位置に存在する個体同士を相互作用させることが可能である

（図 1）。この動物散布モデルでは，n 種の植物（Pi, i = 1, ..., n），それぞれの植物種の種子を散布

する n 種の動物（Ai, i = 1, ..., n）を想定する場合，n + 1 層の格子を作成する。1 層目は植物層で

L0，各セルは植物種 Piもしくは植物が生育しない空き地 O0のいずれかとする。残りは動物層で

（Li, i = 1, ..., n），Li層には動物種 Aiのみが配置され，格子上を移動する。植物種 Piの種子は動物

種 Aiのみが散布する。動物層には，動物が配置されているセル Ai，空き地 Oiに加え，動物が移

動できないセル Uiが非移動セル率 u の確率で存在する。この動物が移動できない格子を設定す

ることで，動物が動くことのできる格子が制限され，動物の行動パターンを再現する。このモデ

ルでは，植物の共存機構に焦点を当てているため，動物の繁殖や死亡は考慮していない。また，

植物は必ず受粉・結実に成功し，種子は即座に親個体まで成長する。シミュレーションでは，ま

ず動物層の 1 つのセルをランダムに選択し，そのセルに動物 Aiがいた場合，同じ層 Liの空き地

Oiに移動する。最初に動物がいた格子の直下の植物層 L0に，動物種に対応した植物 Piが生育し

ていた場合，植物 Piの種子を動物が移動した先に運ぶ。移動した先の植物層 L0が空き地 O0であ

った場合，種子が発芽，成長し，植物 Piの親個体となる。また，植物 Piは死亡率 miで死亡し，

空き地 O0となる。このような条件でシミュレーションを行い，セルの総数と同じ回数（200 x 

200 = 40,000 回）の動物の移動とそれに伴う種子散布を 1 ステップとした。なお，シミュレーシ

ョンが早く定常状態に達するようにするため，植物種により死亡率が異なるとした（mi = M − 

0.01i, M: 基本死亡率）。 
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図 1. 確率的な動物種子散布を再現した多層格子モデルの概念図.  

A. 2 種の植物（P1，P2），それぞれの植物種の種子を散布する 2 種の動物（A1，A2）を想定する

場合，P1，P2が生育する植物層 L0，A1が移動する動物層 L1，A2が移動する動物層 L2の合計 3 層

の格子を作成する。動物層 Liには，動物 Aiが移動できないセル（Ui）を u の確率で設定する（i 

= 1, 2）。植物や動物が存在しない空き地は Oi（i = 0, 1, 2）とする。B. 動物層 Liの 1 つのセルを

ランダムに選択し，そのセルに動物 Aiがいた場合，ランダムに空き地 Oiを選び，移動する。そ

の際，最初に動物 Aiがいた格子の直下の植物層 L0に，植物 Piが生育していた場合，種子が運ば

れる。移動後のセルの植物層 L0が空き地 O0であった場合，種子が発芽，成長し，植物 Piの親個

体となる。Kakishima et al.（2015）を改変。 

 

 まず，全ての種類の散布動物が全ての場所に自由に動けるとした場合（u = 0），最も死亡率の

低い植物種のみが生き残り，他の種類は全滅した（図 2A）。一方，全てのセルのうち，移動でき

ないセル Uiの割合が 80%で，動物 Aiが残りの 20%のセルにしか動けないように，行動を制限し

た場合（u = 0.8），全ての植物種が生き残った（図 2B）。u が大きくなるにつれ，共存種数は増え

ていくが，それぞれの植物種の個体数は少なくなる（図 2C）。これは，各セルに生育できる植物

種数が減少し，植物の生育場所に種間で分化が生じることで，共存できる種数が増加したことを

意味している。散布動物の行動パターンというニッチの違いにより，植物の生育場所というニッ

チの違いが生じることで共存が可能になったとも言え，一種のニッチ分化仮説でもある。 

 ここまでのシミュレーションでは，植物 Piの種子を動物 Aiのみが散布する，動物種子散布の

完全な種特異性を仮定していたが，実際の熱帯雨林ではこのようなケースはまれであり，通常

は，それぞれの植物種に対して，複数の動物種が種子を散布している（Bascompte & Jordano 

2007）。そこで，種子散布の種特異性が低い場合についてシミュレーションを行った。植物 Piの

種子を 100%の確率で種子散布を行う動物 Aiが，他の植物 Pjの種子を 0%，20%，50%の確率で

散布する場合について比較すると，種子散布の種特異性が低いと植物種の共存種数は減った（図

2D）。これは，同じ動物種に複数の植物種の種子が運ばれることで，植物種間での生育場所の分

化が小さくなり，競争が生じてしまい，共存種数が減少したと考えられる。一方で，種子散布の

種特異性が低くても，uiが大きい場合は多種の共存が可能であったことから，実際の熱帯雨林で

も確率的な動物種子散布による多種共存メカニズムが働いている可能性が高い。 

 さらに，植物の死亡率が高い場合と低い場合を比較してみると，基本死亡率 M < 0.1 の場合は
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8 種全てが共存するのに対し，死亡率が上がっていくと共存種数は減っていき，M > 0.3 では，1

種のみが生存する（図 2E, F）。死亡率が高いと，全体の個体数密度が減少していき，死亡率の最

も低い種のみが残ることがわかる。これは，寒冷地や乾燥地など生物の生育に不適な環境では共

存種数が減ることを再現していると考えられる。 

  

 
図 2. 動物種子散布の多層格子モデルを用いたシミュレーションの結果.  

A. u = 0 の場合の植物 8 種の個体密度の変化。B. u = 0.8 の場合の植物 8 種の個体密度の変化。C. 

u を変化させたときの植物 8 種の個体密度。D. 植物 Piの種子を 100%の確率で種子散布を行う

動物 Aiが，他の植物 Pjの種子を 0%，20%，50%の確率で散布する場合の共存種数。E. 植物の

死亡率を変化させたときの共存種数。F. 植物の死亡率を変化させたときの個体数密度。

Kakishima et al. 2015 を改変。 

 

４. 異所的種分化と確率的な動物散布を再現した多様化モデル 

 熱帯雨林は，過去の気候変動に伴う寒冷化や乾燥化により，何度も分断化と再結合を繰り返し

てきたと考えられている（Benn & Evans 2010）。それにより，多くの動植物もその生育地の分断

と再結合を経験してきた。一般に，地理的な隔離が生じた集団間では，それぞれの生育地への適

応や遺伝的浮動により，徐々に変異が蓄積することで生殖隔離が成立し，集団が再度接触しても

交配ができなくなるため，種分化が生じる（Coyne & Orr 2004）。種分化の中でも，この地理的

隔離による異所的種分化が最も一般的であると考えられている。そのため，熱帯雨林の高い生物

多様性を生み出す原動力の一つが，この分断化と再結合の繰り返しであると考えられている

（Richardson et al. 2001, Hewitt 2004）。そこで，熱帯雨林の分断化と再結合の繰り返しによって多

様化した植物の共存において，植物と種子散布動物の関係がどのような影響を与えるのか，検証

した。 

 熱帯雨林の分断化と再結合を再現するため，4 つのステージを想定した（図 3A）。ステージ 1

では，分断化する前の熱帯雨林を再現し，ステージ 2 で熱帯雨林が分断化される。ステージ 3 で

は，分断化した熱帯雨林では，植物と動物が種特異性を維持したまま新たな種に種分化する。ス
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テージ 4 では，再び熱帯雨林が再結合し，元の種と新たな種が同じ熱帯雨林を共有する。ここま

でを 1 つのサイクルとし，ステージ 1 に戻る。理想的には，1 つのサイクルで種数は倍増してい

くことになるため，3 サイクルあれば種数は 23 = 8 倍となる。実際には，多種の共存は難しいた

め，これより共存種数は少なくなると考えられる。シミュレーションでは，3000 ステップのス

テージ 1 の後，ステージ 2 になるときに 200 x 200 のセルからなる格子を 200 x 100 のセルからな

る 2 つの格子に分ける。ステージ 3 では，種特異性を持つ植物種 Piと動物種 Aiのペア Pi − Aiが

Pi1 − Ai1と Pi2 − Ai2（i = 1, 2, ... , n）の 2 つのペアに種分化する。一般に近縁種は類似のニッチを

持つことから（系統的ニッチ保守性 phylogenetic niche conservatism, Wiens & Graham 2005, Losos 

2008）， 

 

 

図 3. 地理的隔離による異所的種分化と動物散布による多種共存を再現したモデルの概念図とシ

ミュレーション結果.  

A. ステージ 1 では，分断化する前の熱帯雨林を再現し，ステージ 2 で熱帯雨林が分断化され

る。ステージ 3 では，植物 P1と動物 A1が種特異性を維持したまま新たな種 P11と A11，P12と A12

に種分化する。その際，ニッチシフトが生じ，動物の行動パターンが変わる。ステージ 4 では，

再び熱帯雨林が再結合する。ここまでを 1 つのサイクルとし，ステージ 1 に戻る。B. 3 種の植物

が 3 回の異所的種分化の繰り返しにより，24 種まで増加する。非移動セル率 u = 0.8，ニッチシ

フト確率 v = 10-2，死亡率 mi = 0.032 - 0.002i（i =1, 2, 3）。C. B と同じシミュレーションでの植物

各種の個体密度の変化。D. u = 0.4, 0.6, 0.8 において， v を 10-5から 10-2まで変化させたときの，

生存種数。Kakishima et al. 2015 を改変。  

植物科学最前線 10:44 (2019)

BSJ-Review 10:44 (2019)



S. Kakishima et al. –7 

種分化の際に，片方の散布動物の移動できないセル Uiがニッチシフト確率 v で隣のセルに変化

す 

るとした。この状態で 3000 ステップのシミュレーションを行い，その後ステージ 4 として 2 つ

の格子を再結合させ，ステージ 1 に戻ってシミュレーションを継続した。実際のシミュレーショ

ンでは，3 種の植物と散布動物からスタートして，格子の分断化，種分化，格子の再結合からな

るサイクルを 3 回繰り返し，最大で 3 x 23 = 24 種へと多様化する過程での多種共存を検証した。 

 植物や動物の各種の初期密度をそれぞれ 0.2，非移動セル率 u = 0.8，ニッチシフト確率 v = 10-

2，死亡率 mi = 0.032 - 0.002i（i =1, 2, 3）としたとき，3 回の異所的種分化の繰り返しにより，24

種まで多様化した（図 3B）。24 種へと多様化する際には，種分化前の種に比べ，個体密度は減

少していったが，絶滅した種はなかった（図 3C）。u = 0.8 のとき，v = 10-5では，6 種までしか増

えなかったが， v を大きくしていくと種数は増えていき，v = 10-3や v = 10-2では，24 種全てが生

存した（図 3D）。一方， u = 0.4 や u = 0.6 のときは 24 種全てが生存することはなく，u が大き

いと生存種数が多くなることがわかった。これは，前項の共存モデルと同様に，動物の行動パタ

ーンに制限がある場合ほど，多様化した植物の共存が可能になることを示している。さらに，u 

= 0.4 や u = 0.6 のとき，v = 10-4と v = 10-3の間に，共存種数のピークが存在していた。これは，

種分化の際に散布動物の行動パターンのニッチシフト率が低すぎると，種分化後の 2 種の行動パ

ターンがほとんど同じになってしまい，植物の生育場所のニッチもほとんど同じになり，植物の

共存が不可能になる（Terborgh 1973）。一方，ニッチシフト率が高い場合は，近縁の 2 種間での

ニッチの違いが大きくなり，行動パターンの違いがランダムに近づくと，共存種数がわずかに減

っている。この要因に関しては，より詳細な検証が必要である。 

 

５. 今後の展開 

 実際の熱帯雨林では，きわめて多くの動植物が生育するため，ほとんどの植物の種子散布者が

分かっていないものの，植物と散布動物の種特異性は必ずしも高くないと考えられている

（Bascompte & Jordano 2007）。今回のシミュレーションでは，植物と散布動物の種特異性が低く

ても，確率的な種子散布により植物の共存種数は向上することが示唆された。そこで，実際のフ

ィールドデータをモデルに組み込むことで，より現実に即したモデルに改良することが期待され

る。今回のモデルでは動物散布種のみを想定していたが，実際には重力散布や風散布が主要な種

子散布様式であるような植物（例えば，東南アジアのフタバガキ科）においても多様化が知られ

ている（Dayanandan et al. 1999）。異なる散布様式の植物が混ざって生育する場合をモデルで再現

することで，より現実に近い条件で多種共存がどのような条件で成立するか検証することが可能

である。また，植物とポリネーターの相互作用が，植物と動物の双方の多様化を引き起こすこと

はすでによく知られている（Pauw 2013）。例えば，絶対送粉共生系として知られる，クワ科のイ

ヌビワ属とイチジクコバチや，コミカンソウ科のカンコノキ属とハナホソガでは，熱帯雨林にお

いてきわめて高い多様性が知られる（Cook & Rasplus 2003, Kato et al. 2003）。このように，熱帯

雨林の高い多様性は，複数の要因が複合的に影響している可能性が高いため，最終的には様々な

要因について統合したモデルを作成していくことが必要である。 
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６. まとめ 

 確率的な動物散布を再現した多層格子モデルを用いたシミュレーションから，植物と散布動物

に種特異性があり，散布動物の行動にパターンが存在すると，散布される植物の生育場所が分化

し，植物の共存種数が増えることが明らかとなった。さらに，このモデルでは，植物と散布動物

の共生関係による多種共存と，熱帯雨林の分断による異所的種分化の繰り返しが，熱帯雨林の植

物の多様化の要因である可能性を示唆している。このことは，今起きている現象，生物，群集な

どの成立要因を解明する際には，それが生じた歴史的な背景を考慮に入れる必要があることを示

している。今起きていること自体は直接的な検証が可能な一方で，歴史的な背景を調べるために

は分子系統解析や化石情報などに基づいた推定が必要であるが，必ずしも十分な情報がない場合

も多い。その際に，本論文で紹介したような数理モデルを実証的なデータと組み合わせることが

今後は重要になっていくだろう。 
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