
1 ．序　論
　外来植物の侵入においては、人為的な撹乱が大きな促
進要因となり、一方で厳しい環境条件は阻害要因となる

（Alpert et al. 2000 ; Daehler 2003）。路傍植生は、人の手
により常に撹乱されているため、外来植物が侵入しやす
い。路傍に侵入する外来植物の特徴は、光や気温、水分
などの生育地の環境条件によって異なり（Alpert et al. 
2000 ; Sera 2010）、標高や散布源からの距離によっても異
なることがある（Arévalo et al. 2005）。 また、路傍植生
は外来植物の「貯蔵場所」となり（Hansen and Clevenger 
2005 ; Rentch et al. 2005）、その一部は周囲の植生に侵入
するかもしれない。高山においても路傍植生に侵入した外
来植物が在来植物群集に侵入する可能性がある。
　高山では気候環境が厳しく、人間活動が少ないことによ
り、外来植物の侵入は少ないように見える。しかし、世界
中の様々な地域で高山への外来植物の侵入が報告されてい
る（例：ロッキー山脈［Weaver et al. 2001］；スイスアル
プス［Becker et al. 2005］；ハワイ［Daehler 2005］；オー
ストラリアアルプス［McDougall et al. 2005］；カナリア
諸島［Arévalo et al. 2005］）。山地への外来植物侵入の増
加は、登山や他の目的のための山地利用の増加や気候変動

によると考えられ、生物多様性に影響し、重要な生態系
サービスの破壊を招く結果となっている（Pauchard et al. 
2009）。
　温帯の山系では、標高の上昇に従い外来植物の種数が減
少する（Pauchard and Alaback 2004 ; Becker et al. 2005 ; 
McDougall et al. 2005 ; Pauchard et al. 2009）。また、標
高に伴う温度低下、積雪や霜などにより生育期間が減少し

（Körner 2003）、これらの環境ストレスが外来植物にとっ
て侵入の障害になる（Alpert et al. 2000）。高山には、厳
しい環境に適応した在来植物が生育しており、山麓から侵
入した外来植物の種数の割合は標高が高くなるほど少なく
なると考えられる。
　高山に生育する植物は背丈が低い種や多年草が多く、大
きな種や一年草は少ない（Körner 2003）。また、低地の
路傍植生では、風散布型植物や動物付着散布型植物が多い
傾向がある（Lloret et al. 2005 ; Sera 2010）が、高山では
気候環境が厳しいためにこれと同じ傾向になるとは限らな
い。高山に生育している在来植物の生育型や散布型は、高
山の生育地で有利であり、高山に侵入する外来植物もその
特徴を持つと考えられる。
　富士山（3776 m）は標高の高い独立峰であり、高地へ
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要　旨
　高山では、気候環境が厳しく人間活動が限られていることにより、外来植物の侵入は少ないように見える。しかし、世界
中の様々な地域で高山への外来植物の侵入が報告されている。富士山は標高の高い独立峰であり、高標高への外来植物の人
為的な導入経路は麓から森林限界まで続く道路だけである。本研究の目的は、「富士スバルライン」の路傍植生において、（1）
全出現植物種数に対する外来植物の種数の割合は標高に伴って減少するか、（2）外来植物の出現頻度も標高とともに減少す
るか、（3）高標高に侵入する外来植物の生活型や種子散布型は低標高のそれと異なるか、の 3つの問いに答えることである。
　野外調査は標高 857 m から 2 , 305 m までの「富士スバルライン」路傍で行った。0 . 5 〜 1 km の間隔で 50 cm× 5 mの
トランセクトを 55 か所設置し、さらにトランセクト内を 40 個の小コドラートに区切って小コドラート内の維管束植物を記
録した。出現した外来種の種数は標高に伴い減少した。しかし、全種数に対する外来種の割合は標高と有意な相関を示さな
かった。外来種の割合はトランセクトによって変動が大きく、路傍の周囲の環境に影響されていることを示唆する。標高に
伴う出現パターンは、外来種の間で違いが見られた。特にシロツメクサ、セイヨウタンポポ、ナガハグサ、セイヨウノコギ
リソウは高標高に高い頻度で出現した。高標高では他種との競争がなく、これらの外来種は耐寒性があるため、出現頻度が
高くなったと考えられる。高標高に出現する種の生活型、種子散布型は在来種・外来種ともに多年草、風散布型・重力散布
型が多かった。しかし、動物散布型でも種子散布されやすい環境にも関わらず、高標高では動物散布型はほとんど出現しな
かったため、生活型や耐寒性が高標高への外来種の侵入を制限していると考えられる。
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の外来植物の人為的な導入経路は麓から森林限界まで続く
道路だけである。自動車道「富士スバルライン」は、開通
後から数十年間にわたり一定の路傍管理が行われているた
め、路傍植生に出現する外来植物の多くはそれぞれの場所
に安定的に定着しているだろう。
　本研究の目的は、「富士スバルライン」の路傍植生にお
いて、（1）全出現植物種数に対する外来植物の種数の割合
は標高に伴って減少するか、（2）外来植物の出現頻度は標
高とともに減少するか、（3）高標高に侵入する外来植物の
生活型や種子散布型は低標高のそれと異なるか、の 3 つの
問いに答えることである。

2 ．方　法
調査地
　調査は富士山北部地域にある有料道路「富士スバルライ
ン」の路傍で行った。「富士スバルライン」は山梨県富士
河口湖町の富士山北麓を基点（標高 857 m）とし、鳴沢村
の富士山五合目（標高 2 , 305 m）を終点とする全長 29 . 52 
km の山岳道路であり、1961 年に工事を開始し、1964 年
に開通した。片側 1 車線のアスファルト舗装道路で山梨県
道路公社により管理・運営されている。路傍管理として、
毎年 7 〜 8 月に道路沿いの樹木の枝はらい、路傍の草刈り
が行われる。道路基点に近い気象庁河口湖特別地域観測所

（標高 860 m）で 1981 年から 2010 年に観測された年平均
降水量は 1568 . 1 mm、年平均気温は 10 . 6 ℃である（気
象庁 ; http://www.data.jma.go.jp/obd/stats/etrn/index.
php）。標高に伴う気温減率を 0 . 6 ℃ / 100 m として、観
測所と五合目の標高差から計算した五合目の年平均気温は
1 . 9 ℃である。

調査方法
　植生調査は路傍植生の草刈りが行われる前、2013 年 6
月と 8 月、2014 年 7 月に行った。「富士スバルライン」の
基点から終点の間に、0 . 5 〜 1 ㎞の間隔で 55 か所の調査
地点を選んだ。すべての調査地点は樹冠に被陰されておら
ず、アスファルトの路面に接して 1 m 以上の幅の路傍植
生がある場所である。各地点で、道路沿いに 50 ㎝ × 5 m
のトランセクトを設置した。トランセクトの中を 10 個の
50 ㎝ × 50 ㎝の大コドラートに区切った。さらに、大コ
ドラートを 25 ㎝ × 25 ㎝の 4 つの小コドラートに区切り、
合計 40 個の小コドラートのそれぞれにおいて、すべての
維管束植物を記録した。出現種は、在来種と外来種に分け
た。外来種は、清水ほか（2001）に基づき 1868 年以降に
日本への侵入が記録された種とした。また、本来その地域
や標高に分布しない在来種を国内外来種とし、ここでは、
特に高頻度で出現したウシノケグサ（Festuca ovina）とヨ
モギ（Artemisia indica）、オオバコ（Plantago asiatic）に
注目した。

データ解析
　各トランセクトにおいて、ある種が出現した小コドラー

ト数をその種の出現頻度（0 〜 40）とした。
　出現した植物の生活型を一年草・越年草、多年草、木本
に分類し、種子散布型を、風散布（冠毛や羽根を持つ種子
で、風によって散布される）、自動散布（成熟すると機械
的に種子を飛ばす）、重力散布（特別な散布器官をもたず、
単純落下により散布する）、動物被食散布（果皮等が動物
の食糧となり未消化な種子が散布される）、動物付着散布

（動物の毛等に付着して散布される）に分類した。
　出現種数と標高の関係を調べるために、各トランセクト
の種数を応答変数、標高を説明変数とし、一般化線形混合
モデルを使いモデルを推定した。モデルのリンク関数とし
て、log（y）=a+bx+cx 2 を用いた。各トランセクトの出
現種数と外来植物の出現種数、生活型および種子散布型で
は、確率分布はポアソン分布を使用し、外来植物の種数の
割合では、二項分布を使用した。モデルは、AIC（赤池情
報量基準）を用いて選択した。データ解析にはソフトウェ
ア R ver. 3 . 1 . 1 を使用した。

3 ．結　果
標高と出現種数の関係
　全トランセクトの合計として 172 種の植物が出現し、そ
のうち草本が 131 種、木本が 41 種であった。出現した在
来種のリストは付録の表にまとめた。外来種はすべて草本
で、23 種（全出現種数の約 13 ％）が出現した（表 1）。木
本種には陽地性の低木やつる植物が多かったが、針葉樹や
広葉樹高木の実生が含まれていた。
　トランセクト内の全出現種数と外来種の種数はともに標
高に伴い減少した（図 1）。一方、各トランセクトの全出
現種に対する外来種の割合と標高の間には相関がなかった

（図 2）。

外来種の出現頻度と標高の関係
　各トランセクトにおける外来種の出現頻度と標高の関係
は、種によって異なるパターンを示した（図 3）。
　シロツメクサ（Trifolium repens）やセイヨウタンポポ

（Taraxacum officinale）、ナガハグサ（Poa pratensis）は、
低標高から高標高までの全域で出現した。そのうち、シロ
ツメクサとナガハグサは標高が高くなるにつれて出現頻度
が高くなり、セイヨウタンポポは中間の標高で頻度が低か
った。セイヨウノコギリソウ（Achillea millefolium）は
高標高に限って出現し、標高 1600 m 以下には出現しなか
った。オランダミミナグサ（Cerastium glomeratum）、コ
ヌカグサ（Agrostis gigantea）、メマツヨイグサ（Oenothera 
biennis）は、出現した調査区は多くないが、低標高だけ
ではなく、高標高でも出現した。アカツメクサ（Trifolium 
pratense）とオオアワガエリ（Phleum pratense）は、近
くに駐車場のある調査区にのみ出現した。高標高に出現し
た外来種は以上の 9 種であり、メマツヨイグサを除いて全
てヨーロッパ原産であった（表 1）。それ以外の 14 種；ア
メリカセンダングサ（Bidens frondosa）、オオアレチノギ
ク（Erigeron sumatrensis）、オオニシキソウ（Euphorbia 

紺野由佳・山村靖夫・中野隆志・安田泰輔

8



maculata）、オッタチカタバミ（Oxalis dillenii）、カモ
ガヤ（Dactylis glomerata）、コニシキソウ（Euphorbia 
supina）、シバムギ（Agropyron repens）、セイタカアワダ
チソウ（Solidago altissima）、ハキダメギク（Galinsoga 
quadriradiata）、バケヌカボ（Agrostis x fouilladei）、ハル
ジオン（Erigeron philadelphicus）、ヒメジョオン（Erigeron 
annuus）、ヒメムカシヨモギ（Erigeron canadensis）、ブ

タクサ（Ambrosia artemisiaefolia）は全て標高約 1600 m
以下に出現した。そのうち 9 種（オオニシキソウ、オッタ
チカタバミ、カモガヤ、コニシキソウ、シバムギ、セイタ
カアワダチソウ、ハキダメギク、バケヌカボ、ハルジオン）
は 1200 m 以下のみに出現した。
　在来種の中で、ウシノケグサとヨモギ、オオバコは本来
山地帯以下に生育する種だが、高標高でも出現した（図 4）。
ウシノケグサは全域で出現し、低標高より高標高で出現頻
度が高かった。ヨモギは高標高と低標高で出現したが、中
間の標高では出現しなかった。オオバコは、これら 2 種よ

表 1　各調査地点に出現した外来植物一覧。種子散布型 : D 1 = 風散布型、D 2 a= 動物付着散布型、D 2 b= 動物被食散布型、D 3 = 自
動散布型、D 4 = 重力散布型 ;　生活型 :a= 一年草、b= 越年草、p= 多年草、w= 木本。

図 1　各トランセクトの出現種数と標高の関係。白丸は外来
種と在来種を合わせた全出現種数を、バツは外来種の出
現種数を示す。AIC によって選択された一般化線形混合
モデルを曲線で示す。実線が全出現種数： y=exp（3 . 41 ***-
0 . 00000020 ***x 2）、破線が外来種の出現種数（ y=exp（2 . 43 ***-
0 . 00082 ***x））。*；P< 0 . 05、**；P< 0 . 01、***；P< 0 . 0001。

図 2　各トランセクトの全出現種数に対する外来種の割合と標
高の関係。y= 0 . 18 ***、分散 76 . 4。 ***；P< 0 . 0001。
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図 3　個々の外来種の標高別の出現頻度。
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り出現頻度は低いが、低標高から高標高まで出現した。

生活型と種子散布型
　在来種と外来種を合わせた全出現種数は、一年草・越年
草、多年草、木本のいずれも標高に伴い指数関数的に減少
した（図 5）。在来種の一年草・越年草も同様に指数関数
的に減少した。一方、外来種の一年草・越年草は標高約
900 m から約 1400 m まではほとんど変化せず、約 1400 
m 以上では減少し、約 1600 m より上ではほとんど出現し
なくなった。多年草は在来種、外来種ともに指数関数的に
減少した。高標高で出現した外来種はほとんどが多年草で
あった。
　在来種と外来種を合わせた風散布型の種数は、標高が高
くなるにつれて指数関数的に減少し、外来種も同じように
減少した（図 6）。しかし、風散布型の在来種の種数は標
高と関係がなかった。在来種と外来種を合わせた重力散布

型の種数は、標高 1300 m 付近でピークをもつ山型になり、
在来種も同じ傾向であった。しかし、重力散布型の外来種
は指数関数的に減少した。在来種と外来種を合わせた自動
散布型と動物付着散布型の種数は標高に伴い指数関数的に
減少し、これらの散布型の外来種は標高の低い調査区にの
み出現した。動物被食散布種子型の種数は指数関数的に減
少し、外来種でこの散布型の種は出現しなかった。

4 ．考　察
標高と出現種数の関係
　温帯の山系でみられる標高の上昇に伴う外来種の減
少（Pauchard and Alaback 2004；Becker et al. 2005；
McDougall et al. 2005；Pauchard et al. 2009）は、富士山
においても同様であった。一般に、標高の上昇に伴い環境
条件が厳しくなり、散布体圧（propagule pressure）が低
くなる（Pauchard et al. 2009）。散布体圧は、一度に持ち

図 4　国内外来種 3 種の標高別の出現頻度。この 3 種は標高が低い場所では在来種であるが、高標高にはもともと生育していなかっ
た国内外来種である。

図 5　各生活型の植物の種数と標高の関係。白丸が在来種と外来種を合わせた全出現種数、黒丸が在来種、バツが外来種を示す。 
AIC によって選択された一般化線形混合モデルを曲線で示す。実線が全種、点線が在来種、破線が外来種を表す。 一年草、越年
草：全種；y=exp( 2 . 10 ***- 0 . 00000041 ***x 2 )、在来種； y=exp( 1 . 49 ***- 0 . 00000029 ***x 2 )、外来種； y=exp(- 2 . 41 + 0 . 0058 x- 
0 . 0000027 *x 2 ) 。多年草：全種；y=exp( 3 . 03 ***- 0 . 00036 ***x) 、在来種； y=exp( 2 . 56 ***- 0 . 00000012 **x 2 ) 、外来種； 
y=exp( 1 . 36 ***- 0 . 00036 x)、木本；全種；y=exp( 1 . 85 ***- 0 . 00000040 ***x 2 )。*；P< 0 . 05、**；P< 0 . 01、***；P< 0 . 0001。

種
　

数
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込まれる個体数とその頻度を合わせた量として定義され
る（Lockwood et al. 2005）。高山はそれぞれ独立し、麓以
外から外来種は侵入せず、散布体圧は麓で最も高いといえ
る。富士山においても他の温帯の山系と同じように、標高
に伴う環境勾配や散布体圧の低下があり、外来種の侵入を
制限していると考えられる。
　全出現種に対する外来種の割合は、トランセクト間の変
動が大きく、標高と有意な関係がなかった（図 2）。外来
種の割合の変動が大きいことは、外来種の出現が標高だけ
ではなく、周囲の環境に影響されていることを示唆する。

標高と外来種の出現頻度
　標高に伴う出現パターンは、外来種の間で違いが見られ
た。外来種の多くは標高約 1600 m 以下で出現し、これら
は低温などの高標高の環境には生育できないと考えられ
る。また、標高 1600 m 付近は山地帯と亜高山帯の境界域
に当たり、道路に面した森林は山地帯ではアカマツ林か落
葉広葉樹林、亜高山帯ではシラビソやコメツガが優占する
常緑針葉樹林かカラマツ林である。路傍植生に隣接した森

林のタイプが異なることにより、光や土壌栄養塩などの環
境特性に違いが生じ、外来種の出現に影響したことも考え
られる。このことについては、さらに検証する必要がある。
　高標高に出現したほとんどの外来種の原産国はヨーロッ
パである。これらは牧草や飼料や緑被のために日本に持ち
込まれ、ほとんどが耐寒性に優れている。高標高に出現し
た外来種のうち、セイヨウノコギリソウは標高が低い場所
には出現せず、高標高でのみ出現した。低標高の場所より
も高標高の場所は、路傍の周囲の樹冠が開けており、草本
も草丈が低い種が多く、明るい環境である。セイヨウノコ
ギリソウは低温に耐性があるが、路傍の周囲が森林に囲ま
れているようなやや被陰された環境では生育できないと考
えられる。
　シロツメクサは標高が低い調査地点より高い調査地点の
方で出現頻度が高い傾向があった。高標高では環境条件は
厳しいが、植物間の競争は弱い。一方、低標高では環境条
件は厳しくないが競争が強い。シロツメクサは匍匐性の植
物で耐寒性があり高標高に順応できるが、標高の低い場所
では光をめぐる植物間の競争に曝されると考えられる。

図 6　標高と各トランセクトの種子散布型の関係。白丸が在来種と外来種を合わせた全出現種数、黒丸が在来種、バツが外来種を
示す。 AIC によって選択された一般化線形混合モデルを曲線で示す。実線が全種、点線が在来種、破線が外来種を表す。風散
布型：全種；y=exp（2 . 16 ***- 0 . 00036 *x）、在来種； y=exp（1 . 35 ***）、外来種； y=exp（2 . 01 - 0 . 0013 **x）。重力散布型：全
種；y=exp（1 . 02 + 0 . 0022 *x- 0 . 00000086 **x 2）、在来種； y=exp（0 . 49 + 0 . 0026 *x- 0 . 0000010 **x 2）、外来種； y=exp（1 . 10 ***-
0 . 00000016 *x 2）、自動散布型：全種；y=exp（1 . 84 ***- 0 . 00000069 ***x 2）、在来種； y=exp（1 . 67 ***- 0 . 00000065 ***x 2）、動物付
着散布型：全種；y=exp（2 . 63 ***- 0 . 0019 ***x）、在来種； y=exp（2 . 58 ***- 0 . 0019 x）、動物被食散布型：全種； y=exp（0 . 78 ***-
0 . 00000023 x 2）。*；P< 0 . 05、**；P< 0 . 01、***；P< 0 . 0001 。

種
　

数

標高（m）
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　アカツメクサとオオアワガエリは、駐車場の周辺に限っ
て出現し、他の路傍には出現しなかった。駐車場では、人
為的に土砂を入れているなど、他の路傍とは異なる環境が
存在し、その要因によって特異的に出現したと考えられ
る。
　在来種のウシノケグサ、ヨモギ、オオバコは高標高では
国内外来種である。ウシノケグサは高標高ほど出現頻度が
高かった（図 4）。ウシノケグサは低温でも生育でき、高
標高では競争が少ないため、出現頻度が高くなったと考え
られる。低標高では、ウシノケグサより草丈の高い植物が
多く、被陰されてしまうため、生育が制限されると考えら
れる。
　ヨモギは中標高の調査区で出現頻度が低かった。また、
標高が高い調査区では、低い調査区より多く出現した。ヨ
モギは、五合目ターミナルを整備する工事の際に種子が持
ち込まれた可能性がある。ヨモギは重力散布で種子のサイ
ズも小さいため、人の靴や車両に泥と共に付着して運搬さ
れ、五合目ターミナルから分布を広げたことが推測でき
る。
　オオバコは各地の高山域で、登山道沿いに侵入してい
る。オオバコの種子は動物付着型散布で、人や車などに付
着し高山域まで運ばれる（根本・冨永 2014）。人の踏みつ
けや草刈りなどの撹乱を常に受けて裸地化しやすい登山道
や山小屋の周辺は、オオバコにとって格好の生育地である

（根本・冨永 2014）。富士山は登山客が多く、高山帯の在
来植生には裸地が多いため、登山道に侵入したオオバコが
在来植生にまで侵入する危険性がある。
　本研究では標高に沿って連続的に調査を行っているた
め、高標高で国内外来種とした上記 3 種を、どの標高から
国内外来種として扱うべきか明確にできなかった。しか
し、これらの種は富士山五合目付近に多量に生育してお
り、今後在来種植生に侵入する可能性が高い種として注視
する必要がある。

生活型と種子散布型
　在来種も外来種も一年草・越年草は標高とともに減少し
た（図 5）。特に一年草・越年草の外来種は高標高ではほ
とんど出現しなくなった。在来種、外来種両方の多年草も
標高の上昇に伴い減少したが、どちらも多年草が高標高で
最も種数が多かった。これは、高山に生育する植物は多
年草が多く、一年草は少ないという一般的傾向（Körner 
2003）と一致する。標高が高くなるにつれ環境が厳しく、
生育期間が短くなるため、多年草の種に比べ、一年草・越
年草の種は不利になると考えられる。
　風散布型と動物散布型は外来種の侵入を成功させる要
因として重要な特徴である（Rejmánek 1996；Lake & 
Leishman 2004；Lloret et al. 2005；Sera 2010）。「富士ス
バルライン」の路傍では、低標高において風散布型、重力
散布型、自動散布型、動物付着散布型のいずれの外来種も
存在していたが、高標高では風散布型と重力散布型のみで
動物散布型の種は出現しなかった（図 6）。在来種も高標

高では自動散布型、動物付着散布型はそれぞれ 1 種、動物
被食散布型は 2 種しか出現しなかったことから、これらの
散布型は高標高の環境には適していない可能性がある。し
かし、高標高にもカモシカやニホンジカなどの大型哺乳類
が生息し、登山客も多いため、動物付着散布型の種子が散
布される可能性は大きい。実際に国内外来種であるオオ
バコは動物付着散布型であるが、高標高にも出現している

（図 4）。自動散布型、動物散布型の外来種が少ないのは、
生活型や耐寒性が侵入を制限していると考えられる。
　重力散布型の外来種は標高が高くなるにつれて減少した
が、他の散布様式よりも多かった。道路沿いに生育するほ
とんどの植物は車両によって種子が散布される（Schmidt 
1989）。重力散布型でも自動車のタイヤに付着し運ばれる
ことで、標高の高い場所に散布され得ると考えられる。
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付録　各調査地点に出現した在来植物一覧。種子散布型 : D 1 = 風散布型、D 2 a= 動物付着散布型、D 2 b= 動物被食散布型、D 3 =
自動散布型、D 4 = 重力散布型 ; 生活型 :a= 一年草、b= 越年草、p= 多年草、w= 木本。
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