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ミズナラ林の更新様式を解明するため，北海道北部天然、林において群落の時・空間的構造

解析を行った。調査地は，北海道大学雨竜，天塩，中川各地方演習林である。

樹種構成と林分構造の解析より，天然生ミズナラ林は，他樹種との混交率を変化させなが

ら異質な部分の複合として多様性を高め，構造的に安定な林分として維持されていると推察さ

れた。個体の分布様式は集中傾向を示し，上層木と下層木が組になって集団を構成する。下層

木は上層樹冠が二重になった部分に多く，ササが稚樹定着の阻害要因として関わる。ミズナラ

は，樹高 15~20 m (樹齢 80~100 年)まで急、速に生長し，その後頭打ちとなるが，直径および

材積生長量に衰えは認められなし、。林分生長量は 3.36m3/ha/yr，生長率は1.25%である。

ミズナラの樹齢分布は不連続で，およそ 100年の周期性を持ち，これは林冠層に達するま

での時間間隔に相当する。同齢個体群は様々な階層の構成要素となっているが， 100年生以上で

は個体サイズにパラっきは少なく，若齢集団ほど生残率は低L、。林分の平均回転時聞は 100年

前後となった。更新の不連続性には，種子供給を前提としたササ枯死時の一斉的更新と風倒に

よる上層木化促進が同調した複合要因が想定された。

キーワード: 群落構造，樹齢分布，更新様式， ミズナラ，天然林。
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1.序論

1. 1 研究の意義と目的

従来より高蓄積，高品質を誇っていた北海道の天然林は，戦中，戦後の乱伐や農耕地，宅

地などへの転換，昭和30年代からの拡大造林政策に見られるような針葉樹造林地の増加などに

よって急速に減少してきた。特に，良質な広葉樹資源、を含む老齢広葉樹天然林にこの傾向が著

しlハ(竹原， 1981)。ミズナラを始めとするナラ類は，北海道においては昭和35年頃まで広葉

樹蓄積の第一位であり(菅野， 1984)，特にミズナラはその量とともに材質的に優れたものとし

て圏内はもとより海外にまで輸出されていた(宮島， 1986)。しかし， ミズナラの減少，カンパ

類の増加によって，この時期を境に順位が逆転し，カンパ類を中心とした広葉樹二次林が増加

の一途にあることがうかがえる。今後とも大径木の伐採や開発行為に伴う若齢広葉樹林の増加

が予想されるので，生物集団としての森林群落がどのような過程を経て成熟林分としての構造

を作り出していくのかを現在明らかにしておくことが重要である。

一般に，広葉樹林は木材生産のみならず林地の保全などいわゆる公益的機能にも重要な役

割を演じている(上村， 1984)。このことは，基本的に広葉樹の種多様性に裏付けられる。すな

わち，広葉樹類は，ある場合には群落内に同所的に存在し，ある場合には互いに住み分けて生

活する多様な樹種を含む。これらの種は空間的に複雑な構造を形成すると同時に，時間的にも

様々な発達段階 (stage)や推移段階 (sere)に出現してくるので広葉樹林として体系的に認識

し取り扱うことを一層困難なものにしている。針葉樹では， トドマツ，エゾマツを中心にこれ

まで多くの研究が続けられてきた。しかし，広葉樹の重要性が見直されてきたとは言え，広葉

樹の樹種特性や群落の動態に関しての知見は未だ不充分である。特に，北海道の多くの広葉樹

林や混交林のように，組成が複雑で多様な特性を持つ樹種から構成されている場合には未解決

な問題が多い。これらを明らかにするためには，個体レベルに着目しその樹種特性を詳細に検

討することとともに，群落レベルでの特性を観察していく必要があろう。群落レベルで、の天然

林が，人工林の場合と最も異なるのは，時間的要因つまり個体の起源と更新の連続性がどのよ

うになっているのかが明らかでない場合が多いことである。天然林では径級の大小によって年

数を推測することは危険(松川ら， 1955)である。従って，天然林研究にとって齢構造の解析

は重要となる。

本研究では，北海道の天然林を構成する最も主要な樹種の一つであり，他樹種とも混生す

ることの多いミズナラの優占する天然林を対象に，生態学的手法に基づいた構造解析を通して

ミズナラ林の自然群落としての構造的特性を明らかにし，また，サイズだけでは論じ切れない

天然林の維持機構を，樹齢分布および生長過程から考察することを目的としている。

なお，本論文は「北海道大学審査学位論文」を，本研究報告の投稿規定に沿って取りまと

めたものである。
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1.2 研究小史

(a) 天然林の構造と更新過程

天然林における自然法則を知る上で，その与えられた環境条件の中で最も安定した状態を

呈すると考えられる原生林(吉良， 1963)の生態学的研究は極めて貴重な示唆を与える。樺太，

北海道においては，エゾマツ， トドマツを中心とした原生林の研究が戦前より数多く報告され

ている。すなわち，新島(1921a， 1921 b)，本多(1926)，植村(1928，1931)，中村(1929，

1930， 1931)，上田(1933，1936， 1950)，山崎(1936)，田中(1940)，谷口(1948)，服部(1950)，

石狩川源流原生林総合調査団(1955)などである。これらの背景を吉田は，既に 1921年「研究

すべき原生林なるものが多数な時代は林学なるものもなく，原生林が利用荒廃の極，必要に迫

られる学問として研究されるに至った」と述べている。一方，舘脇 (1943)，舘協・森本(1933)，

舘脇・内田(1935)らによって群落学的研究が精力的に進められていった。また，松川(1931，

1932， 1933， 1935)は，樹木群(森林構成群)を単位として天然林施業を行うことを説き，寺

崎(1932，1950)も同様のことを述べている。この基礎となるのは天然林では各個体が均一に

分布するのではなく，集団を形成して生育するということであり，近年森林生態学の分野で盛

んになった天然林の動態に関する研究における構造単位(OHSAWA，1981)，あるいは Regenera-

tion complex (WATT， 1947)の考え方に繋がる。

太田ら (1969，1970， 1972， 1973， 1975)は，針葉樹を中心として，北海道の天然林を構

成する主要樹木の時間的，空間的分布を生態学的手法により解析した。また， ITO (1979)は，

Stratification diagramを用いて階層構造の表現とその天然林への適用を行い，渡辺(1970，

1985)は，樹木の生態学的特性に基づいて，北海道天然林の推移と社会構造を論じた。最近で

は，北海道営林局によって「天然林における樹群構造と更新の解析」というテーマの研究報告

が出されている(北海道営林局， 1980， 1981， 1983， 1984)。

前述の WATT(1947)を始めとして，極相林の維持機構という観点からの研究が世界的に

行われ (WHITE，1979;山本， 1981; PICKETT and WHITE， 1985)，日本でも，亜高山帯の針

葉樹林で大沢(1981)，小見山(1982)，KANZAKI (1984)，常緑広葉樹林で NAKA(1982)，プ

ナ林で NAKASHIZUKAand NUMATA (1982 a， 1982 b)， HARA (1983)など多数の研究が各

地の天然林で続けられている。また， WHITMORE (1975)は， WATT (1947)の考え方を熱帯

林に適用し，森林の発達論 (Forestgrowth cycle)を述べ， OLIVER (1981)は，森林の発達

を後継樹の更新と関連させて，林分形成期(Standinitiation stage)，樹幹淘汰期(Stemexclu-

sion stage)，下層再成期 (Understoryreinitiation stage)，成熟期 (Old-growthstage)の

各段階に分類した。

(b) ミズナラ林の生態学

ミズナラ (Querc附 mongolicavar. grosseserrata)を含むブナ科のコナラ属 (QuercusL.) 

は北半球に広く分布しており，常緑性のものとミズナラのような落葉性の樹種に分けられる。
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一般に落葉性広葉樹の起源について， AXELROD (1966)は，乾燥が規定したと述べ，また，

Quercusの地史的な分布の変遷を日長との関係で考察した(AXELROD，1983)。北米では合衆国

北東部に広葉樹林が発達し，Quercus spp.は，プナ(Fag附 grandifoli勿)やサトウカエテ。(Acer

saccharum)とともに，その構成要素のーっとなっている (BRAUN，1964)。欧州は森林と人間

との係わりが長いため，原生状態に近い天然林は少ないが，Querc附(主に Q.robur)も主要

樹種の一つであり，スウェーデンなどで針葉樹と混交する (KALELA，1949; W AL TER 1979)こ

とが北海道との比較の上で興味深い。 LODLet al. (1977)によると，オーストリアの一部には

Q.ρetraeaの優良林分が残されている。ユーゴスラピアの広葉樹のうち，山地で優占する樹種

はブナ (Fag陥 silvatica)であり，北東部の平地で Q.roburを始めとする Querc陥が多い

(SCIENTIFIC COUNCIL OF VEGETATION MAP OF YUGOSLAVIA， 1986)。これに続くハンガリー

の北東部山地には広大な Querc間林(優占種は Q.ρetraeaおよび Q.cerris)が発達し， JAKUCS 

(1985)によって Ecologyof an oak forest in Hungaryとし、う総合的研究が発表されている。

中国では， The Forest of China (W ANG， 1961)に， ミズナラの母種とされる Q.mongolica 

を始めとする Quercωspp.の分布や生態が述べられている。

ミズナラは，棒太南部から，ブナの南限と同じく九州、I(鹿児島県高隈山)まで分布する。

北海道における Quercusは， ミズナラの他に Q.serratiα(コナラ)， Q. dentata (カシワ〉が分

布し，海岸の一部には Q.mongolica (カラフトガシワ，モンゴリナラ〉が分布すると言われる

(宮部・工藤， 1925)。北海道における Querc郎の分布の歴史的変遷は中村・塚田(1960)，五

十嵐・熊野 (1981)，五十嵐 (1986)が論じている。北海道黒松内低地帯以北のようにブナの分

布しない冷温帯林は，アジア東北部やソ連に見られ，吉良ら(1976)は，プナ欠如型冷温帯落

葉広葉樹林と呼んだ。舘脇(1955)，TATEWAKI (1958)は，北海道黒松内低地帯以北を，針葉

樹林と広葉樹林がモザイク状に混交する温帯から寒帯への移行帯として位置付け，汎針広混交

林帯と名付けた。植物社会学的研究によるとミズナラ林はブナクラスに属し〈宮脇， 1977)，武

田ら(1983)は北海道のミズナラ林をさらに3つの群集に分けている。一方，伊藤 (1982)は，

ミズナラ林を含む北海道の広葉樹林をミズナラ・エゾイタヤ・シナノキ林としてまとめている。

舘脇らの一連の群落学的研究によると， ミズナラ林はトドマツの他に，イタヤ類，ハリギリ，

シナノキなどの冷温帯性広葉樹を伴うことが多い(舘脇， 1961;舘脇・五十嵐， 1971:舘脇・

五十嵐， 1973)。舘脇(1932)は北大雨竜地方演習林の植物調査報告の中で， ミズナラ林は標高

400m前後に多く，上方では，ダケカンパ，下方ではトドマツ，シラカンパ，ホオノキ，ナナカ

マド，ベニイタヤなどと混生すると述べている。

ミズナラの遷移系列上の位置は有川 (1935)，野本(1956)，渡辺(1985)によると， ミズ

ナラはブナに置き換わる。従って， プナの存在しない北海道黒松内低地帯以北ではミズナラの

優占する確率が高し、。ミズナラは，平地から山地で優占し，トドマツと混生する場合が多く(石

塚ら， 1983)，特にトドマツがミズナラの樹冠下に多いことから，酒井・千葉(1979)，酒井ら
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(1983)は2種の親和性が高いと述べた。ミズナラを含む北海道の広葉樹の樹種特性に関して

は柳沢(1974，1981)，菊沢(1983)，坂上(1985)らが概説し，光の強さとの関係は小池(1985)，

KOIKE (1986)，初期の生残率は菊沢ら(1977)， ミズナラの結実周期については原田(1947)，

土井 (1948)，今回 (1972)が述べている。船越(1983)は北海道大学雨竜地方演習林における

採種木の単木的結実量を発表し，九州大学北海道演習林では，ヘクタールあたりの結実量を毎

年調査している(九州大学農学部附属演習林， 1982)0 WATT(1919)， KORSTIAN(1927)， SHAW 

(1968 a)は，発芽と初期の生残に関る要因を分析した。 BOSSEMA(1979)は堅果とカケスの

関係を論じ， SHAW (1968 b)， JANZEN (1970)， JENSEN (1985)らは，カケスを始め，ネズミ，

リスなどの動物が堅果の消失と分布拡大に大きな役割を果たしていることを示した。ミズナラ

でも KANAZAWAand NISHIKATA (1976)， KANAZAWA (1982)，長谷川(1982，1984)，桜井・

斎藤 (1983)，菊沢ら(1986)，宮木・菊沢(1986)によって同様のことが述べられている。

ミズナラ林の生態および群落構造に関する知見は，松井 (1961)，松井・真辺(1961)，五

十嵐(1970)，今回(1972)，柿原 (1973，1975， 1981)，菊沢(1978，1983)， Kanazawa (1983)， 

石塚(1983)，小林・高田(1985)らが述べている。特に今回 (1972)は作業法を含めて論じて

おり，また，菊沢 (1979a， 1979 b， 1979 c)はミズナラ林の収穫予想表を発表している。

2. 研 究方法

2. 1 研究対象地

研究対象地は，北海道北部のミズナラを主体とする天然林である。本研究の目的に沿い，

人為的影響の少ない良く発達した林分を野外観察によって選定し調査区を設けた。ミズナラ林

の他にトドマツ，シラカンパの優占する天然林を群落構造の比較対象とした。調査区は，条件

に合致した林分が比較的良く残されている北海道大学雨竜地方演習林に 15，天塩地方演習林お

よび中川地方演習林にそれぞれ 1，3の計 19設定し群落調査を行った。それぞれの調査区の概

要を Table1に示す。なお， MQ， SQ， URは雨竜， Tlは天塩， NQは中川各地方演習林に設

けた調査区であることを示す。これらの中で，年輸解析も含めた詳細な構造解析を行い，論議

の中心となる調査区を雨竜地方演習林の MQとした。その他は群落構造比較のための調査区

で，特に SQ1~3 は MQ に近接しているが構造の異なる調査区である。なお， NQ2は傾斜約

Table 1. General description of stands investigated. 

MQ SQ1 SQ2 SQ3 UR1 UR2 UR3 UR4 UR5 UR6 UR7 UR8 UR9 UR10 UR11 Tl NQ1 NQ2 NQ3 

Area (m') 2500 400 400 400 1000 500 300 375 625 750 600 250 250 500 400 2500 100 250 375 

N C/ha) 860 1150 11∞1825 1190 1初o1733 1707 704 1027 517 2弱o1360 1280 15切 7201200 840 507 

BA (m'/haJ 38 57 22 126 61 150 130 lOO 74 49 96 49 66 76 61 41 95 113 

“ Volume (m'/haJ 341 587 152 1270 535 1573 1232 980 732 474 925 462 807 748 607 417 701 925 529 

max. DBH (cmJ 123 80 60 100 110 82 74 65 lO9 68 107 43 62 137 68 91 45 91 73 

max. Height (mJ 28 29 24 27 24 30 29 27 29 27 28 26 26 30 28 28 21 22 23 
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15。の斜面上に設定したが，他は傾斜 5。未満の平坦地である。

本地域は，北海道の中でも寒さが厳しく，特に雨竜地方演習林は多雪寒冷地域として知ら

れ，最大積雪深は 275cmに達する(北海道大学農学部附属演習林， 1986)。雨竜地方演習林母

子里観測所での気象観測による昭和 7年から昭和 59年までの 41年間(昭和 19年から 30年ま

では欠測〉の気象データを， MULLER (1982) に沿って取りまとめ Table2に，これに基づく

Climate-diagram map (WALTER et al.， 1967)をFig.1に示す。気象条件の特徴をいくつか

挙げると，気温では，これまで氷点下を記録したことのない月は8月のみであり， 9月からは直

線的に寒冷化する。また，冬期と夏期の較差が大きく，吉良(1948，1976) による暖かきの指

数 (WDおよび寒さの指数 (CDは，それぞれ 45.68，-68.03となる。降水量は雪として冬に

多く，日本海型気候を示すが， 8月前後にもピークが見られる。また， 4月， 5月には降水量が

Table 2. Summarized climatic data of Moshiri Research Station in Uryu Experiment 
Forest for forty one years. 

Jan Feb. Mar. Apr May June July Aug. Sept. Oct Nov Dec. year 

Mean daily temperatur(.C) -11.83 -11.76 -6.82 0.62 7.47 13.53 17.82 18.12 12.79 5.95 -0.94 -7.30 3.14 

Mean dail~Il1l1xitn~. ，~， -6.l8 -4.98 -t~~;~~;;;~e ('C) -6.l8 -4.98 -0.l9 6.35 13.98 20.03 23.48 23.62 19.02 12.15 3.56 -3目幻 8.96 

Mean daily minimum 
旬mperat町'e('C) -19.90 -21.02 -15.35 -5.61 0.76 6目72 12.21 12.82 6.83 -0.11 -5.58 -13.52 -3.48 

AbSolute maximum 3.7 6.8 10.8 19目5 28.4 29.6 33.6 33.7 28.4 22.3 16.8 9目l 33.7 temperatu陀 ('C)

Abolute mtienmimpeurm ature (℃) -428-429-37.3-24.9-112-57-0.7 0.1 -4.9 -16.5 -25.7 -39.2 -42.9 

Mean relative humidity(%l 83.l 82.2 81.2 79.3 77.7 81.3 84.5 85.5 84.6 82.2 84.7 85.3 82.6 

Mean precipitation (mm) 163.0 109.7 103.l 70.0 80.3 91.1 125.2 174.5 176.1 165.7 186.3 206.9 1651.9 

Maxim川町ipi門21I1) 加 6 制 8 剖 3 凶 O 国 9 272.2 274.1 473.5 悶 4 掛 5 351.1制 4

Minimum pr.舵ipitation(mn) 

Mean duration of 
剖 nshine(h) 

57.0 16.7 33.1 16.0 12.0 19.2 42.5 4.5 69.5 71.4 

76.5 96.4 138.7 163.9 187.1 199.3 184.8 169.1 159.4 135.4 

+33.7 

+23.6 

-21.0 

。
c 
20 

10 

-42.9 0 
-10 

MOSHIRI/JAPAN (287 m) 

(41) 3.10c 1652 mm 目官n

町g.1. CIimate-diagram map of Moshiri Research Station in 
Uryu Experiment Forest 

78.0 66.5 

69.8 56.5 1636.9 
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少なく，空中湿度も低い。最大風速は， Table 3に示すように，年によって変動が大きいが，冬

期を中心に強し、風が吹く。風速 10m/s以上の風はほぼ毎年記録されているが， 20m/s以上の強

風は 35 年間で 4 回，記録のない年を考慮にし、れると，平均して 6~8 年に 1 度は風速 20m/s 以

上になると思われる。

Table 3. Records of maximum wind velocity for specific years in Moshiri Research Station. 

Year Month Velocity (m/s) Year Month Velocity (m/s) 

1938 Apr. 10.1 1967 Apr. 12.0 

1939 Jan. 17.3 1968 May 10.1 

1940 Apr. 9.8 1969 Apr. 10.1 

1941 May 16.8 1970 Apr. 10.0 

1942 May 20.0 1971 Mar. 8.7 

1943 Apr. 10.3 1972 Dec. 10.3 

(1944-1955 no record) 1973 Feb. 9.7 

1956 Mar. 15.2 1974 Mar. 9.0 

1957 Aug. 8.4 1975 Nov. 8.7 

1958 Sept. 12.9 1976 Oct. 8.3 

1959 May 12.9 1977 Oct. 18.3 

1960 Dec. 13.2 1978 Dec. 21.9 

1961 Feb. 13.9 1979 Apr. 21.8 

1962 Jan. 10.1 1980 Mar. 19.6 

1963 Mar. 13.5 1981 Aug. 19.3 

1964 Apr. 13.2 1982 May 19.6 

1965 Jan. 13.2 1983 Jan. 24.1 

1966 Apr. 10.8 1984 Oct. 18.4 

2. 2 野外聞査および解析方法

(a) 野外調査

選定した調査林分に Table1で示した大きさの方形区ないしは帯状区を設け，樹高 2m以

上の個体を対象に毎木調査を実施した。調査項目は，位置，樹種，胸高直径(DBH)，樹高，最

下生枝下高，樹冠の広がりである。胸高直径が 10cm以上の枯損木(倒木と立枯木〕について

は，針葉樹，広葉樹の別と胸高直径および位置を記載した。それぞれの調査区に 5m幅の副方

形区を設け，草本層における各種の植被率，ササ平均高および樹高 2m未満の樹木の樹種，樹

高，更新立地(倒木上か否か)，樹齢(当年生か否か)を記載した。 MQでは， (10X50) m2副

方形区を設け，樹高 2m未満の稚樹について同様の測定をした。 MQに関しては， 10mグリッ

ドの交点におけるササ上(高さ 2m)，ササ下〈高さ 0.2m)での相対照度を測定した。また，

10mグリッドごとに計 25個の(1xl)m2ササ調査区を設け，稗数，平均高，葉層下部高，生

重を測定した後，実験室に持ち帰り乾重を測定した。 MQでは，群落調査の後，樹高 2m以上

の全個体を伐倒し，樹高，枝の直径を計測した。さらに，胸高直径 10cm以上の個体について

は高さ 2.5mごとに，胸高直径 10cm未満の個体では高さ 1mごとに年輸解析用の円板を採取
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した。力枝については基部の円板のみ採取した。なお，採取は 1983年9月に行った。

Cb) 解析方法

同じ種であっても個体サイズに大きな幅を持つ樹木を対象とする場合，群落における優占

性は個体数以外の量的な尺度で捉える必要があり，本研究では空間的優占性の測度としτ，胸

高断面積を，また特に垂直的な優占性を扱う場合には樹高を用いている。群落の構造的特性の

表現としての群落類似度，種多様性，順位曲線は，これらの測度を用い，優占性の配分様式と

いう観点から解析した。階層区分は，群落内における個体の位置という観点から，樹高 2m未

満の個体を稚樹とし，樹高 2m以上の個体については樹高 15mまでを下層木，樹高 15m以上

を上層木とした。個体の分布様式はおCMORISITA，1959)を用いて解析し個体間距離に基づ

いて集団の抽出を行った。

採取した円板の年輪数を数え，高さ Omの年輪数が不明の場合は平均樹高生長量から樹齢

を推定した。直径 10cm以上の個体については外側より 5年ごとの直径生長を計測して樹幹解

析を行い，生長量の算出と生長曲線の作成を行った。また，円板に傷があり，その後巻き込み

が見られるものに関しては，傷を受けたのが何年前かを記載した。

なお，樹種名は必要に応じて以下の略号を用いた。

Qm:ミズナラ Querc附 mongolicavar. grossιserrata 

Am:ベニイタヤ Acer mono var. mのl1'ii

As:トドマツ Abies sachalinensゐ

Be:ダケカンパ Betula ermanii 

Bp:シラカンパ B.ρ幼少hyllavar. jtψonica 

3. 天然林の種組成とそれらの量的関係

3. 1種組成

Ca) 樹種構成

北海道営林局(直轄)管内における天然林の樹種構成は，材積の多い順にトドマツ，イタ

ヤ類， ミズナラであり， ミズナラは最も大径木の割合が高い(佐野ら， 1981)。本研究の対象地

域では， Table 4に示すように，ミズナラの共優占種として出現するのはベニイタヤ，トドマツ，

ダケカンパである。他に随伴する高木種としては，ホオノキ，ハリギリ， ヒロハノキハダなど

の温帯性落葉広葉樹がある。ミズナラ林の林床は，通常ササ類が優占し，特に本地域ではクマ

イザサと強く結びついている。クマイザサはほとんどの調査区で被度 5C75~100%) であり，

その平均高は 1~2m となっている。トドマツの優占性が高まると，ササの被度，平均高とも低

下する傾向にある。

樹高 2m以上の樹木を対象とした毎木調査より得られた各樹種の胸高断面積の相対値に

基づくクラスター分析により群落の類型区分を行った。その結果を Fig.2の樹状図に示す。調
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T'able 4. Dominant tree species and cover ofぬsain each stand. 

~~~~~~~~~~~~~~~TI~g~ 

No.of勾配i田 11 9 6 8 6 6 6 8 6 5 8 6 14 3 6 6 

Dominant' Qm As As Qm Qm Qm Qm Qm Qm Qm Qm Bp As As As Qm Qm ⑬n Qm 

Co-dominant' b Qm & As As As As As As & As As 伽1 伽1 一 Be & & 

BA of Abi・白 (%J 0.8 69.6 36.3 15.2 11.3 5.7 5.9 19.5 17.8 1.1 21.4 12.3 99.7 40ι85.0 2.6 0.0 0.0 0.0 

Cover ofお却 (%J 100 90 100 80 100 100 100 100 70 100 100 100 50 80 80 1∞100 100 1ω 

Height ofぬ皿(m) 1.8 1.6 1.7 1.5 1.6 1.5 1.7 1.5 0.9 1.8 1.5 1.5 1.0 1.2 1.6 1.9 1.6 2.0 1.6 

• Codes for species are listed with Fig. 2. 

査区間の種組成的距離にはユーグリッド距離

を用い，群平均法によりまとめた。最高値で

ある 91.0%の50%を区分基準とすると，ミズ

ナラ CQm)， ミズナラ・ダケカンパCQm.Be)，

トドマツ・広葉樹 CAs・L)， トドマツ CAs)， 

シラカンパ CBp)の5タイプ区分された。こ

れらのうち，ミズナラタイプの MQ，SQ3，ト

ドマツタイプの SQ1， トドマツ・広葉樹タイ

プの SQ2を取り上げ，各樹種の胸高断面積に

基づいて種順位曲線を描くと， Fig.3のよう

になる。 SQ1，SQ2， SQ3は共に直線となり，

優占種の如何に拘らず，幾何級数的に慢占性

が減少していることを示す。ただし，直線の

傾きは異なり，トドマツの優占する SQ1およ

びミズナラの優占する SQ3では傾きが急で

階層性が明瞭であるのに対し， トドマツとダ

ケカンパが優占する比較的疎な林分CSQ2)で

は傾きが緩やかであり，不明瞭な階層性を持

ち，構造の不安定性を示している。一方，

ズナラの優占する MQでは直線とならず，優

Uso I Bp 

Us 11 I A. 

Uso 

A.. L 
SQ喧

Qm.B. 
XQ3 

UR壇

UR3 

NQ~ 

SQ3 

URl 

UR7 I Qm 

UR5 

UR~ 

UR8 

Tl 

)IQ 

L--ー」 』

100 80 
A 
60 

』

40 
A 
20 。

Distance (%) 

Fig. 2. Dendrogram on forest types based on 
relative basal areas of each stand. 
Species abbreviations are as follows: 
Qm， Quercus mongolica var. grosseser. 
rata; Be， Betula ermanii; As. Abies sa. 
chalinensis; Bp， Betulaρlatyphylla var. 

占種(ミズナラ〉が卓越し，中庸の樹種が多 fゆonica;L， hardwood species. 

様な対数正規的配分を示す。遷移が進むと幾何級数型から対数正規型に変化すること CBAZZAZ，

1975)や，異質な部分を含む大面積の方形区では対数正規的傾向を示すこと(延原・沼田， 1954 ; 

森下， 1961)，また，多様な要因が関与する多数の種からなる群落で対数正規型になること

CWHITTAKER and W∞DWELL， 1969)などから，よく発達したミズナラ天然生林分は，対数

正規型を示すと考えられる。



231 

ー
し
へ

ミズナラ林の更新様式(佐野)

北海道におけるミズナラは，植物社会学

種多様性(b) 

的に見ると多様な種と結びついている(武田

(

H

)

〈
同

1983)が，成熟した林分に同時に出現すら，

る種はある程度限定される。渡辺(1985)の

ミズナラ林の構成樹種数は 2~17調査では，
0.1 

で，モードは8であった。本地域では， Table 

4に示したように，調査面積にもよるが，通常

Species sequence 

Fig. 3. Species sequence curves ba鈴 don relative 
basal areas in each stand. 

0.01 

10種前後出現する。

ここでは，優占性の配分という量的な概

念も含めた種多様性関係を見るために，樹高

Table 5に示す。すなわち，2m以上の樹木を対象に，種多様性に関る 3つの指数値を算出し，

以下に示す優占の集中度 (PI)，対数級数則の α，および H'(bit)である。

(SIMPSON， 1949) PI=~PF 

(FISHER et al.， 1943) S=αlog (1+N/α) 

(SHANNON and WEAVER， 1949) 

Piは樹種 iの胸高断面積(%)，

ミズナラ優占林分における値の幅は， PI が 0.5~0.9， α が1. 2~7.5， H' が 0.3~ 1. 5 とな

Nは総個体数である。Sは樹種数，

H'= -~Pi log Pi 

ここで1

る。純林に近いほど多様性が低く，面積の広い方形区 MQおよび Tlでは共通して， PI : 0.6， 

1982) 

Tlに見られる値が

(大畠ら，これらはミズナラ・トドマツ混交林のデータ

や各地の広葉樹で得られた値(伊藤，宮田， 1977)と類似するので， MQ， 

天然生ミズナラ林の標準的多様度と考えられる。

H': 1.5ほどをとる。a: 5~7， 

他樹種の優占する林分では，純林状のトドマツ林(UR9)で極端に低い値が見られ，優占

の集中性を示すとともに，他の調査区でも見られるように，他種と混生することによって，多

様性を高めることにも貢献している。 H'が，調査区内で中程度の優占性を有する種の多様性を

強く反映すると言われていること(伊藤・宮田， 1977)から H'は今後の種組成的変動とも関

この値の高い林分(たとえばSQ2)では推移の予見性が低いと考えられる。連があり，

Tree species diversity based on relative BA of each species Table 5. 

Qm・Be As ・L As Bp 

UR4 NQ3 NQ1 UR10 SQ2 UR9 URll SQ1 UR8 

Qm 

N o. of species 

PI 0.74 0.53 0.51 

1.65 3ω 1.40 

0.72 1.35 1.46 

0.37 0.27 0.99 

2.26 3.57 0.94 

1.74 2.15 0.03 

Tl 

11 14 

0.89 0.89 0.82 0.73 0.71 0.68 0.65 O.“0.60 0.58 0.53 0.48 O.却

1.25 1.35 1.58 1.31 2.46 1.54 2.72 1.42 5.19 7.47 1.40 1ω0.59 

0.33 0.40 0.60 0.69 0.86 0.84 1.14 0.80 1.42 1.50 1.24 1.26 1.00 

SQ3 UR1 UR5 UR6 UR7 MQ UR2 NQ2 UR3 

a 

H' 
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また，ダケカンパは，山火跡地などに多く侵入すること(舘脇・岩間， 1934 ;中尾ら， 1973 ; 

松田・滝川， 1985)から，ダケカンパの多い林分は過度の撹乱を受けた林分と考えられる。ダ

ケカンパを含む SQ2では，種数が少ないにもかかわらず多様性が高いということは，まだ他種

が入り得る構造ではあるが，過度の撹乱によりササが優占し，更新が押さえられている状態と

思われる。一般に，過度の撹乱を受けた群落や，逆に撹乱が弱度過ぎると多様性は低く，中庸

の捜乱によって多様性が最も高くなると言われている (CONNELL，1978)。本地域においては，

ダケカンパの多い林分が強度の撹乱を， トドマツの優占する林分が弱度~中庸の撹乱を受けた

林分と推定され， ミズナラ大径木を含む混交林は中庸の捜乱によって維持されていると考えら

れる。

3. 2林分構造

(a) サイズの頻度分布

Table 1で示したように， 400 m2程度の調査区ではha当りの密度は 1，800本，胸高断面積

合計 150m2，蓄積 1，500m3になり，部分的には極めて緊密な構造をとることができるが，ある

程度面積を広くとると (MQおよびTl)，当地域で調査された他の値(木幡ら， 1980)や今回

(1974)などと同様に， ha 当りの密度は 800 本，胸高断面積合計 40mヘ蓄積 350~400 m3ほ

どとなる。このことは，種順位曲線からも示唆されたように，いくつかの異質な部分の複合体

として林分が維持されていることを示している。

Table 6に， MQにおける樹種別材積を示す。材積の計算は，北海道における針葉樹(トド

マツ)，広葉樹別の直径と樹高による 2変数回帰式(林野庁計画課， 1980)によった，。ミズナ

ラが全体の 81%を占め，残りを他の広葉樹およびトドマツが占めている。 Table7に，胸高直径

および樹高の樹種別頻度分布を示す。全樹種をまとめると，大径木が少なく小径木の多いL型

分布を呈するが，樹種によって出現の仕方が異なっている。ミズナラは，中層に多いが，比較

Table 6. Stem volume of each species in stand MQ. 

Volume 
% Cm3/ha) 。te11ωsmongolica var. grosseserrata 276.5 8l.0 

Kalopanaxρictω 19.9 5.9 

Acer mono var. mayrii 13.0 3.8 

Magnolia obovat.宜 12.0 3.5 

Acanthopanax sciadophylloides 7.6 2.2 

Phellod，四 dronamurense 5.7 l.7 

Betula ermanii 3.1 0.9 

Sorbus americana subsp. ja，ρonica l.8 0.5 

Abies sachalinensis l.5 0.4 

Ulmus laciniat.2 0.2 0.1 

Fraxin附 mandshuricavar. ja，ρonica 0.0 0.0 

Total 34l.3 100.0 
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DBH and height c1ass distribution in stand MQ. Table 7. 
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サイズの幅は狭いが連続的に出ベニイタヤなどは，トドマツ，的連続的なサイズ分布を示す。

現する傾向があり，耐陰性の一つの表われであろう。

ミズナラ大

径木が多くトドマツを上層に伴う SQ3では上層の優占順位に優劣が少ない曲線を示し，中層が

相対的に貧弱である。種組成は異なっていても，サイズが連続分布を示す調査区では，各個体

の優占性が幾何級数的に減じ，個体聞の階層性は強いが，群落の垂直的階層構造としては不明

樹高による個体順位曲線を， Fig.4に示す。 MQ，SQ1， SQ2では直線となり，

1982)は低いと思われる。優占種以外の樹種は，優占種の間

を埋めるように分布するため，多様性の高い林分での階層化の程度を低くすると考えられる。

これは，北方の森林ほど階層数が少なく，種多様性の高い南方の森林ほど階層数が多くなり階

瞭となり，階層化の程度(佐野，

と同義であろう。CHOZUMI， 1975) 層がはっきりしなくなること
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Fig. 4. Height sequence curves of each stand. 

Table 8. DBH class distribution of dead trees in stand MQ. 

DBH (cm) 20- 30- 40- 50- 60- 70- 80- 90- 100- 110- 120- 130- Tota! 

Hardwood 

fallen stem 4 4 2 2 2 3 20 

dead standing 1 l 3 

subtota! 5 5 2 2 2 2 3 23 

Conifer 

fallen stem 

dead standing 

subtota! 

Tota! 
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5 7 4 544  3 

Table 8に，枯損木の胸高直径階別頻度分布を示す。針葉樹，広葉樹とも大径木が多く，針

葉樹はトドマツ，広葉樹はほとんどがミズナラであった。ミズナラ枯損木の最大胸高直径は現

在の生立木の最大値とほぼ等しく， トドマツは生立木よりかなり大きい。これらの胸高直径よ

り，次項(b)で述べる拡張相対生長式を使って樹高を推定し，生立木と同様に材積を計算した。

拡張相対生長式の係数は，広葉樹については MQの値を，針葉樹についてはトドマツの優占す

るSQ1の値を用いた，。その結果を Table9に示す。枯損木の材積は現在の各樹種の材積割合と

比較して針葉樹が多く，かつてはトドマツの混交率が現在よりは高かったと思われる。枯損木

のヘクタール当りの材積は283.0m3となり，これは現在の材積の 82.9%に当たる。

針広混交林における 9年間の枯損量より求めた浅井ら(1986)の割合 (4.89m3/ha/yr)で

枯損が起こっているとすると，本調査区

における枯損は， 283.0/4.89=57.9年間

で生じたことになる。また，柿原(1981)

によると，ミズナラ老齢林の 15年間の枯

損量は 13.9"-'15.8m3/haであり， 1年当

Table 9. Estimated vo!ume of dead trモ氾s.

N Mean DBH Mean height Vo!ume 
(/ha) (cm) (m) (m'/ha) 

Hardwood 92 45.0 20.3 203.4 

Conifer 44 43.6 22.5 79.6 

Tota! 136 44.6 21.0 283.0 
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りに換算すると o.93~ 1. 05 m3/ha/yrとなる。大径木が枯死した場合は値が大きくなり，ヤチ

ダモ林で 3.1m3/ha/yrとなっている。本調査区でも枯損木に大径木が多いことを考慮し，この

割合で枯損が起っているとすると， 283.0/3.1=91.3年で枯損が生じたことになり，枯損が集中

的に生じたことを示唆する。

(b) D-H関係

発達した林分では，樹高に頭打ちが表れるため，胸高直径と樹高の関係は双曲線近似され，

下記のような拡張相対生長式 (UGAWAet al.， 1965)に当てはまることが知られている。

l/H = 1/ ADh+ 1/ H* 

ここで， Hは樹高， Dは胸高直径，

A， h， H事は，それぞれの林分に固有の係数

Aは， D=lのときのHに近似されることから，構成樹種の耐陰性を表すと言われ(萩野，

1975 ;小見山， 1977)， hは樹高に頭打ちが見られる以前の曲線の傾きに相当する。 H*は樹高

の限界値であり，環境(立地)の関数とも言われる(小川， 1969)。これらの係数値は，非線形

回帰分析によって求めた。

それぞれの調査区における係数の値を Table10 に示す。 H* は 30~55 と 100 を越えるも

のとに分かれ，後者は群落として十分に発達しておらず，頭打ちが少なく単純相対生長に近い

ため H*が過大評価されたものと見ることができる。しかし， トドマツ林では，十分に発達し

ていても H・が大きくなる傾向にあり， トドマツの樹形的特徴を反映してD-H関係が直線に

近くなる。また，潜在的にはH・を達成する可能性を持っているとしても， トドマツ大径木に

虫害，病害による枯死が多いこと(新島， 1921 b ;五十嵐， 1968)から，生態的に H・を達成

することができないとも考えられる。また，Aは群落の発達程度と関係がある(佐野， 1986)。

AとhはFig.5に示すように負の相闘を持つ。シラカンパ林は，高橋ら(1974)と同様に

hが大きく，回帰直線を外れる傾向にある。 hが1ならば今後の林分構造に変化が少ないと予見

Table 10. Parameters of hyperbolic equation of DBH and height in each stand. 

Forest type stand A h H事 Forest type stand A h H取

Qm MQ 0.90 1.19 29.1 Qm. Be NQ1 1.45 0.87 35.5 

SQ3 1.07 1.03 36.6 NQ3 0.63 1.32 23.5 

UR1 1.05 1.08 30.2 

UR2 1.27 0.90 47.6 As ・L SQ2 1.29 0.89 32.9 

UR3 1.83 0.69 107.2 URlO 0.85 1.04 41.2 

UR4 1.18 0.96 41.6 

UR5 1.05 1.13 30.5 As SQl 2.06 0.66 143.7 

UR6 1.16 0.98 41.4 UR9 0.39 1.39 41.6 

UR7 0.36 1.48 27.1 URll 1.67 0.80 55.1 

TI 0.94 1.16 33.5 

NQ2 1.61 0.91 27.6 Bp UR8 0.20 1. 79 31.6 
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されること，また，各地の極相林で hが 1に

近似されると言われていること(小川， 1969; 

荻野， 1975)から，hは群落の構造的安定性を

示すと考えられる。この意味で，下層に他種

を交えたミズナラ天然林は hが1に近く，安

定な構造を保持していると言うことができ

る。

Fig.6は，樹種ごとに拡張相対生長式の

係数を求め，A-h関係を図示したものであ

る。すなわち，記号に示した群落内において，

該当する種個体群がどのような構造を持つか

を表している。なお，個体数が少なすぎるな

ど， うまく式に当てはまらなかったものは除

いた。これによると， Fig.5で示した群落全体

での関係と類似しており，種個体群の場合も

群落全体と同様の構造的規則性を持つものと

思われる。また，樹種ごとにまとまって出現

する傾向が見られることは，それぞれの樹種

が群落内で固有の構造的位置を占めることを

示唆する。

ミズナラは，群落としては hが1に近く

安定的だが， ミズナラ林内の個体群としては

やや不安定である。一方， トドマツはトドマ

ツ林内では不安定であるが， ミズナラ林内で

はhがlに近付く。これらのことはミズナラ

の優占する針広混交林の安定性を裏付けるも

のと言えよう。

2 

h 

o 
Fig.5. 

2 

h 

O 

ロ h=・0.54A+ 1.66 
r =ー0.95

A 2 

Relationship between parameters A and 
h in hyperbolic equation of each stand. 
Forest types: c10sed circ1es， Qm; c10sed 
triangles， Qm・Be;open triangles， As. 
L; open circ1es， A言;open rectangle， Bp. 
Codes for species are Iisted with Fig. 2. 

h=ー0.64A+1.79 
=ー0.86

A 2 

Fig. 6. A-h relations in hyperbolic equation of 
each species in each stand. Symbols of 
forest types are same as Fig. 5. 

4. 群落構造の形成過程

4. 1 個体の分布様式

(a) 稚樹の定着環境と生長

本地域の天然生ミズナラ林の林床はクマイザサに優占されており，一般にササ類は北海道

の天然林において更新を阻害すると言われている(脇本， 1969;豊岡ら， 1983)。本項では，サ

サ型林床における稚樹の定着環境としての相対照度分布，および立地別の稚樹の更新，生長特
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性について述べる。

調査区 MQを 10mごとのグリッドに分

割し，その交点 (36点〉での相対照度を，そ

れぞれササ上(高さ 2m)，ササ下(高さ 0.2

m)で5回ずつ測定した。各グリッドの四角の

平均値を算出し図示したのが Fig.7である。

これを Fig.10で示す樹冠投影図と対比する

と，林内の相対照度は上木の密度に影響され

る傾向がある。ササ上では 10'"'-'67%(平均

35%)，ササ下では2'"'-'7%(平均 3.7%)で，

ササ上では変動が大きく，林冠の不均質性を

反映しているが，ササ下では一律に小さな値

となる。これは，照度の高い部分ではササの

生育が良く，逆に，照度の低い部分ではササ

の生育が阻害されるため最終的に林床へ到達

する陽光量が等しくなるためと考えられる。

ササの現存量と相対照度との関係を調べるた

め，それぞれの 10mグリッドの中央部に

c1 x1) m2の小方形区を設け，ササを刈り

取って乾重を測定した。

ササ上の相対照度とササ乾重との関係を

Fig.8に示す。パラっきは大きいが，豊岡ら

(981)の結果と同様に，相対照度が高いと

ころでササ現存量が増加する傾向がある。こ
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れにより， Fig.9に示すように，陽光の林床へ sity at2m high and dry weightOf品sa.

の到達率(ササ下の相対照度x100/ササ上の相対照度)とササ現存量は負の相闘を持つ。従っ

20 

て，ササ上の相対照度の如何に拘らずササ下ではおおむね 5%以下となる。 トドマツでは天然

更新が認められる最低相対照度は 1%程度との報告がある(柴草ら， 1968)が， トドマツに比

べると陽性のミズナラの更新にとってササは阻害要因となりうる。トドマツなどの針葉樹が優

占すると相対照度の低下によってササの密度が低くなるが同時にミズナラなどの更新も阻害

し，逆に，林冠が疎開し過ぎるとササの繁茂によって林床への光の到達率が低くなるため， ミ

ズナラなど耐陰性の高くない樹種にとっては，ササの衰退時に定着し，ササ高を脱することが

必要であろう。

ササ型林床における倒木の存在は更新の場として重要である(服部， 1950 ;紺野ら， 1981 ; 
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春木， 1982) と考えられるので， MQにおけ

る倒木上および林内土壌上という 2つの立地

別に稚樹の生育本数を調査した。 Table11に

示すように， ミズナラ，ベニイタヤなどは林

内土壌上に多く， トドマツ，ナナカマドなど

は相対的に倒木上で更新している割合が高

い。立地別のミズナラ生長量をまとめ Table

12に示す(佐野. 1985)。ミズナラは，土壌上

と倒木上での生長量に差は認められず，樹高

生長は，平均して 4cm/yr程度であり，今回

(1972)の弱被陰地での結果とほぼ等しく，

上木の被陰が影響している。生長の良い掻き

起し跡地ではミズナラと同時にダケカンパな

ど初期生長の速い樹種が侵入し，樹高の低い

ミズナラ稚樹が被圧されるため〈松田・滝川，

1985)，裸地は，必ずしもミズナラにとっての

，画、

p、、4信、、
。。
~ 
、-'

• 
• • e • 

1.1-1 • 。 • μ1  a.-・，.
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Light intensity ratio (%) 

Fig. 9. Relationship between dry weight of品sa
and light intensity ratio. The light inten-
sity ratios represent percentages of rela-
tive light intensity at 0.2 m high to that 
at 2.0 m high. 

safe site (HARPER， 1977; SILVERTOWN， 1982)とは言えない。土壌上ではササや上木による

T'able 11. Number of seedlings by habitat and age in 500 m' subplot in MQ. 

Quercus mongolica var. grosseserrata 

Acer mono var. mayrii 

Ab必ssachalinensis 

S01合usamericana subsp. japo持ica

Kalopanax Pictus 

Acer palmatum var.押UJtsumurae

Acantho世間axsciadophylloides 

ηlia japonica 

Acer japonicum 

Total 

R.egeneration habitat 

Soil Fallen stem 

1826 20 

718 16 

34 39 

45 20 

5 3 

5 

1 1 

1 

2636 99 

Age 

Current Over 2-yr-old 

2 1844 

185 549 

18 55 

40 25 

8 

2 3 

2 

247 2488 

Table 12. Annual growth of oak seedlings in each habitat. 

Height (cm) 

Diameter at base (mm) 

Length of terminal leader (cm) 

mean:tS. E. M. 

Regeneration habitaSown  after 

Soil Fallen stem Scarified land scarification 

3.7:t0.2 

5.4:t0.4 

5.3:t0.3 

4.5土0.6

5.5:t0.2 

5.2:t2.2 

7.7土0.5

1l.9:t0.7 

9.2:t0.7 

9.1土0.3

11.6:t0.4 
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被圧，倒木上では乾燥，流亡など上層木

化には様々な困難が予想される。

稚樹を倒木上と林内土壌上，および

当年生と 2年生以上に分け，種多様性を

示したのが Table13である。土壌上より

倒木上で多様性が高く，林内土壌上では

Table 13. Species diversity of seedlings by habitat 
and age. 

Relheanbeirtaatt ion Age 

Soil Fallen Current 9ver stem 2-yr-old 

No. of species 10 6 5 10 
PI 0.53 0.26 0.59 0.57 
H' 1.24 2.11 1.13 1.19 

限られた樹種に優占が集中しているのに対し，倒木上では，絶対的な種数および個体数は少な

いが，様々な樹種に，より均等に更新の場を提供している。また，当年生と 2年生以上では，

ほぼ同じ値を取ることから，当年から 2年生以上の段階に進む際に，種による優占性の配分に

大きな差がないことを示す。

Cb) 後継樹の分布特性

天然生ミズナラ林の群落内における個体の水平的分布様式を検討するため， MQに生育す

る樹高 2m以上の個体の位置に基づく u値 CMORISITA，1959)を算出した。その結果を階層

別に Table14に示す。上層と下層を込みにした全層で、は，集中分布を示し，そのクランプサイ

ズは， C12.5x 12.5) m2およびC3.1X3.l)m2である。その中で， ミズナラだけを取り出すと，

同じく集中分布であるが，クランプサイズは，(12.5 X 12.5)m2のみとなる。また，一般に個体

の分布様式は，上層がランダムないしは規則分布で，下層は集中すると言われ(紙谷・丸山，

1978 :並川・伊藤， 1981)，ここでも，階層別に見ると，上層木はランダムな分布様式を示すの

に対し，下層木では全層と同様に集中分布を示し，グランプサイズも同じである。

全層および下層木におけるクランプサイズは9.8m2と156m2であり，次項 Cb)でも述べ

るように，前者は小径木の，後者は大木の樹冠面積に相当する大きさであり，樹冠の面積と個

体の集中性には関連性があることを示唆する。なお，ここで示したグランプサイズは， ミズナ

ラの葉形質に基づく家系分析の結果(門松・佐野， 1986) よりは小さい値を示しており様々な

樹種，家系が互いに混生している可能性を示す。

MQにおける個体の水平的分布を Fig.l0に示す。本図は，樹高 2m以上の個体の位置と上

層木の樹冠の広がりを表している。なお，点線は倒木を示す。これより MQはし、くつもの集団

から構成されていることが分かる。特に，下層木は上層樹冠の存在と関係があると考えられる

Table 14. Pattems of spatial distribution of individuals in stand MQ. 

Stratification 

All strata (2 m孟H)， All species 

All strata (2 m孟H).Oak

Overstories (15 m孟H).All species 

Understories (2 m孟H<15m入Allspecies 

Distributional 
pattem 

Contagious 

Contagious 

Random 

Contagious 

Clump size (m X m) 

3.125 x 3.125 
12.5X 12.5 

12.5 X 12.5 

12.5X 12.5 
3.125X 3.125 
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Fig. 10. Distributional map of individuals and crown projection in stand 

MQ. upen cirdes， overstories (15 m壬Height); Closed cirdes， 
understories (2 m孟Height< 15 m) ; Dotted Iines， fallen stems. 

ので，上層樹冠の重なりと下層木数を調 Table 15. Number of understories under each crown 

ベた結果を Table15に示す。林冠疎開部
overlap of overstories. 

Relative No.of Evaxlpuee cted 

は，全体の面積の 36%に相当する。従っ
Crown overlap area (%) understories 

Single 45 68 68 
て，下層木数の期待値は 55となるが，実 Double 18 52 28 

際にここに生育する下層木数は 30であ Triple or more 3 2 

No canopy 36 30 55 
り，林冠疎開部では，ササにより更新が

Total 100 153 153 

阻害された結果と考えられる。上層樹冠

のある部分に関しては，樹冠が二重になっている部分で、相対的に下層木が多く， MQ内の副調

査区における稚樹の水平分布 CFig.ll)にも示されるように，上層木の樹冠下およびその周辺

に多い傾向がある。これは樹冠下での種子の落下量の多さや，稚樹の定着環境が良好なためと

思われる。 E高LlJ帯での針葉樹類が Seedlingbankを形成して林冠ギャップに対応して更新す

る傾向があること(佐々木・原田， 1978; KOHYAMA， 1980;中村・小幡， 1982;田中， 1986) 

とは異なり，樹冠下でも更新するブナの更新様式 CNAKASHIZUKAand NUMATA， 1982 a)と

類似するが，プナよりさらに上層樹冠の影響が顕著で， ミズナラの耐陰性がブナより低く，サ

サによる稚樹の被圧が原因であろう。何れにしても，天然生ミズナラ林の更新は，単にある時

間断面での稚樹の量などで捉えるだけでなく，上層木も含めた群落全体の動態として認識する
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ことが必要である。特に各個体が集団を形成 so 

して存在しているという点で，

念は重要で、ある。

4.2 集団の構成

(a) 個体聞の匝離

群落としての構造単位である集団がどの

ような個体から構成され， どれほどの距離を

樹群という概
-・..、-.. .'-、. ・・ ， ， ・.
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• . • ..・・・・ 4・. ・. . . . おいて存在しているのかを，先ず，個体間距

離の頻度分布を用いて検討した。

Table 16に，ある個体から最近接個体ま

での距離の樹種別頻度分布を示す。全ての樹

種を含めると，モードは O~lm にあり，各個

体は極めて近接して生育していることが分か

る。主体となる個体の樹種ごとに最近接個体

間距離を見ると， ミズナラは 1~2m にモー

ドを持つが， O~lm から 5~6m まで連続的

に出現している。他に連続して出現する傾向

を示すのは，ベニイタヤとトドマツである。

逆に，不連続な出現傾向を示す樹種には，ホ

オノキ，コシアブラ，ハリギリなどがある。

これは，個体数の大小とも関連するが，集団

の作り易さとも関連している可能性がある。

すなわち，連続的出現傾向を示すミズナラ，

ベニイタヤ， トドマツなどの樹種は，その距

離は様々であるが，集団を形成して存在する

ことが多く，不連続的出現傾向を示す樹種は，

他の個体とは離れて生育することができると

考えられる。

(b) 集団数とその構成
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Fig. 11. Distributional map of seedlings in 00 x 
50) m2 subplot in stand MQ. Closed 
circIes， oak; Open circIes， other 
specles. 

Table 14で示したクランプサイズを考

慮しながら，個体聞の距離行列に基づくクラスター分析によって個体をまとめていくと，一つ

の集団が単木のみで構成されている場合，すなわち，孤立木として存在するものも含めて集団

数は 34となった。ヘクタール当りに換算すると 136集団となり，同様の操作で抽出した他の調

査区での集団数とともに Table17に示すと，どの調査区でも 150前後の集団から構成されてい
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Frequency of distances to the nearest neighbour. Table 16. 
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Quercus mongolica var. grosseserrata 

Acer mono var. mayrii 

Magnolia obovata 

Abies sachalinensis 

Acanthopanax sciado.ρhylloides 
Phellodendron amurense 

Betula ermanii 

Kalo抑naxpictus 

Sorbus americana subsp. japonica 

Ulmus laciniata 

Fraxinus mandshurica var. jゆoni，ω

Distance (01) 

Table 17. Nu01ber of structural units based on c1uster 
analysis on distance O1atrix a010ng individ. 
uals. Nu01bers in parentheses indicate the 
nu01ber of structural units per hectar官.

Number of structural 
units with overstories 
and understories 

22 ( 88) 

5 (125) 

5 (125) 

6 (150) 

215 3 7 12 28 67 98 Total 

ることが認められる。

それぞれの集団がどのような個体か

ら構成されているのかを明らかにするた
Nu01ber of 
structural units Stand 

MQにおける集団の構成内訳をめに，

34 (136) 

5 (25) 

6 (50) 

7 075) 

ぬ
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w
m
w
ω

M
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S
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Table 18に示す。上層木は1本前後が多

く，下層木数は O~4 本である場合が最も

多い。上層木を欠く場合には，少数の下

Table 18. Nu01ber of structural units of trees in rela. 
tion to nu01ber of overstories and understor. 
les. 

層木のみで構成され，上層木が増すと，

下層木数のモードも 5~9 に移動する。す

なわち，上層木の集団形成に応じて下層

木がその樹冠下で生育し，全体としての Total 
10-14 
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群落が維持されていると考えられる。

生畏様式4.3 

個体の生長過程(a) 

個々の樹木の生森林群落の構造は，

長過程のー断面として認識される占従っ
34 4 11 19 Total 

て，個体の生長過程を明らかにすること

その成立や動態に

ここでは，個体の生長による群落空間の補充過程という観点

これらが個体の発達とどのような関係になっているのかを検

は，単に個体の問題だけではなく，群落構造を動的に把握することができ.

関しても貴重な情報を提供する。

から，樹冠および枝を取り上げ，

さらに樹幹解析によって個体の生長過程を追跡する。討し，

Fig. 12， Fig. 13に， MQにおける樹高 2m以上のミズナラの樹冠面積と胸高直径および樹
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500 高との関係を示す。樹冠面積は，水平 4方
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向への樹冠の広がりを野外調査によって

測定し，これを楕円近似して求めた。樹

冠面積は胸高直径と相対生長関係にあ

り，胸高直径が50cmを越えると樹冠面

積が 100m2を越え，最大は160m2であ

る。また，Fig.13で示したように，樹高

に対する樹冠面積は指数関数的に増加す

これは，個体の生長に伴って樹高はる。

'同時。50 10 

DBH (c・)

-
E 

市
1 頭打ちになるのに対し，胸高直径には表

石塚 (1982)が指れないことによるが，
Fig. 12. Relationship between DBH and crown 

area of oak. 
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摘したように，樹高をより発達させるこ

ひいては個体の発達に有利

になることを示唆する。樹冠面積が樹冠

の平面的大きさを表すのに対して，樹冠

深度(樹高と最下生枝下高との差)は，

樹冠の垂直的大きさを表す。 MQにおけ

る樹高 2m以上のミズナラの胸高直径

とが樹冠の，

と樹冠深度との関係を示したのが Fig.

. . 14である。樹冠深度は，胸高直径の増加

とともに大きくなるが，胸高直径が約 40

40 
-

10 

Tree height (m) 

' 1 cm以上からほぼ一定(約 15m)となる。

また，樹高と樹冠深度の関係を示したの

がFig.15である。樹高と樹冠深度の関 Fig. 13. Relationship between tree height and 
crown area of oak. 

係は直線となり，相対生長関係が認めら

このことは，樹冠面積との関係と同様に， ミズナラの空間占有によって，樹高の発達が

より重要であることが分かる。

広葉樹は，針葉樹に比べると主軸が明瞭でない樹種が多く，特にミズナラは，太い枝を持

れる。

ミズナラが枝をどれくらいまで残しているかを最下生枝の基部直径つことが多い。ここでは，

と齢から検討する。なお，最下生枝は明らかに潜伏芽起源であると思われるものは除き，

単に枝と呼ぶ。個体ごとの胸高直径と枝の直径，個体の樹齢と枝の齢との関係を，

対値を用いて樹種ごとに Table19にまとめた。個体サイズや齢が増加すると，それに伴って枝

も生長する。枝の相対的な上限は，直径で 60%，齢では80%である。特に齢の相対値が高く，

以下

これらの相

トドマツが広葉樹に比べ相対値が低く，枯れ上がりが少ないことを表し，樹種ごとに見ると，
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主軸がより優位な樹形を反映していると考また，広葉樹の中ではヒロハノキハダが低いなど，

えられる。他の広葉樹での上限は，齢で 70~80%，直径で 50~60% と，特にミズナラが枝を良

く残す訳ではなく，広葉樹の一般的特性と思われる。

樹高 2m以上の個体の樹種ごとの総平均生長量を Table20に示す。

び直径の総平均生長量は，

ミズナラの樹高およ

それぞれ 15.6cm/yr， 2.16 mm/yrとなるがその幅を見ると個体に

トドマツは低い。広葉樹ではオ

これらの個体数が少ないことからも立地が適地を外れているためと

よってかなり差がある。他樹種で生長が良いのはホオノキで，

ヤチダモが低iく，ヒョウ，

Relative age and diameter of the lowest branch in relation to the age and 
DBH of the individual. respectively. 

Table 19. 

R.elative diameter (%) 

Mean 

R.elative age (%) 

Min. Mean Min. 

Quercus mongolica var. grosseserrata 

Magnolia obovata 

Acanthotanax sciadophylloides 

Abies sachalinensis 

Kalo.μnax pictus 

Phellodendron amurense 

Acer mono var. mayrii 

Ulmus laciniata 

Sorbus americana subsp. japonica 

B旨tu/aen蝿anii

32.2 

31.1 

40.4 

19.7 

33.9 

23.3 

40.4 

17.0 

33.0 

11.7 

8.5 

19.1 

23.5 

13.0 

21.3 

14.4 

16.8 

Max. 

57.5 

46.8 

57.8 

24.3 

52.9 

39.4 

60.6 
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20.0 46.0 48.1 71.4 

32.5 8.5 60.6 48.8 7.9 80.0 92 Total 
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Table 20. Annual growth of each species. 

Height Ccm/yr) DBH Cmm/yr) 

N Max. Min Mean Max. Min. Mean 

Quenωs mongolica var. grosseserrata 78 25.7 4.2 15.6 4.71 0.47 2.16 

Acer mono var. mayrii 54 22.3 3.2 9.6 2.52 0.17 l.10 

Magnolia obovata 14 50.0 6.4 21.1 3.57 0.75 2.08 

Acantho抑制xsciadophylloides 12 22.3 4.1 1l.2 4.13 0.28 l. 74 

Abies sachalinensis 13 12.2 3.5 6.7 2.28 0.50 l.05 

Kaloρanax pictus 5 14.0 9.2 12.3 2.41 l.48 l.98 

Phellodendron amurense 10 24.2 7.3 18.8 2.78 0.91 l.99 

Ulmus lacinIl.宜飽 2 10.2 4.2 7.2 l.40 l.29 l.34 

So1'，仇tSamerican日7subsp. japonica 5 23.2 11.3 17.5 4.92 0.89 2.00 

Betula ermanii 6 24.9 5.5 14.3 3.51 0.64 l.83 

Fn似 inusmandshurica var. japonica 7.9 0.73 

Total 200 50.0 3.5 13.4 4.92 0.17 l. 72 

思われる。 ミズナラの総平均生長量を樹

齢と樹高の階層別に示すと Table21の

ようになり，加齢とともに樹高生長は衰

えるが，直径生長の変化はあまりないこ

とを示す。また，生長の良い個体が上層

を占め，林分の発達に伴う下層での生長

の悪い個体の枯死が予想される。

樹幹解析による生長経過より， ミズ

ナラの樹齢 100年以上の個体の 20年ご

との樹高生長を Table22に示す。樹齢

80年頃までは約 20cm/yrのコンスタン

トな生長を示すが，林冠に参加する

200 

Table 21. Annual growth of oak in each stratum on 
age and height. 

Age Cyr) Height Cm) 

く100 詮100 2孟H<15 H~15 

Height Ccm/yr) 16. 8 10.5 13.5 18.1 

DBH Cmm/yr) 2.07 2.57 l.45 2.99 

Table 22. Height every 20 years of oak over 100 years 
old Cn=14). 

Ag定 Cyr)

2o 40 60 80 100 

Mean height (m) 4.2 8.0 12.1 15.6 17.7 

Max. height Cm) 4.8 11.9 15.2 19.1 20.9 

Min. hight Cm) 3.5 5.8 7.7 11.5 12.0 

Annual growth Ccm/yr) 2l.0 19.0 20.5 17.5 10.5 
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Fig. 16. Height growth curves of oak around 180-yr-old. 
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Fig. 17. Diameter growth curves of oak around 180-Fig. 18. Volume growth curves of oak around 
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80~100 年になると減少する。 Fig.16 に示すように，樹高は 15~20m，樹齢 80~100 年くらい

までの生長は速いが，その後頭打ちになる傾向が見られる。一方， Fig.17に示すように，これ

らの直径生長は比較的コンスタントである。 Fig.18に樹齢 180年前後の個体の材積生長曲線を

示す。材積で見ると，直径生長を反映して生長量を増加させており，齢による衰えはない。た

だし，生長率では，樹齢 400年レベルのミズナラのプレスラーの材積生長率を Fig.19に示した

ように生長初期から急速に低下し，樹齢 150

年ほどから 1%前後となり，約 0.5%まで

徐々に減少する。

Fig.20にミズナラ大径木を中心とした

集団の樹高生長曲線の例を示す。樹齢 168年

のベニイタヤは，初期生長はミズナラに比べ

て低いが， 90~100 年前頃に生長の良くなる
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line. Abi，ωsachalinensis. 
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Fig. 19. Pressler growth rates in relation to ages of 
oak around 400-yr-old. 
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時期があり，その後は再び初期と同等の生長を示す。樹齢 70年前後の個体では，ミズナラの樹

高生長が全般に良く，ベニイタヤもミズナラと同様の良い生長を示している。

生長が良くなる時期には，風倒等による上層の撹乱があったと考どられるが，広葉樹の場

合は， トドマツの例(武藤，信岡， 1975;船越ら， 1979;藤本， 1985)などと比べると顕著に

は表れない。これは，一般に広葉樹類の耐陰性がトドマツより低いため，被圧された状態で長

期間生存できないことが原因であろう。

(b) 林分生長量

樹幹解析による 5年前の材積と現在のそれとの差を用いて個体生長の総和としての林分全

体での生長量を樹種別に算出した。計算に用いたのは胸高直径 10cm以上の個体で，樹皮は除

外してある。これによると， 5年前から現在までの，ミズナラの単木当りの平均生長量は，樹高，

直径，材積，それぞれ， 10.8 cm/yr， 2.77 mm/yr， 0.011 m3/yrとなる。林分としての 5年間

の平均材積生長量を Table23に示す。5年前の材積は259.98m3/haとなり，これは現在の材積

276.78 m3/haの93.9%に当り， 5年間の平均材積生産量は，全樹種を含めて 3.36m3/ha/yrと

なる。この値は，九州大学北海道演習林におけるミズナラ老齢林(柿原， 1973， 1975， 1981) 

や温根湯(松井・真辺， 1961)のミズナラ天然林の値1.88~4.31 m3/ha/yrと同等である。

ズナラのみの場合は 2.56m3/ha/yrの生長をしたことになる。プレスラーの生長率は， ミズナ

ラが 1.15%，全樹種では1.25%である。この値は柿原の結果(1973，1975， 1981)に近似する。

Table 23. Volume increment and growth rate in recent five years derived from stem analysis. 

。tercusmongoli<ωvar. grosseserrata 

Kalopanax pictus 

Acer mono var. mayrii 

Magnolu宣obovata

Acanthoβanax sciadophylloid，ω 

Phellodendron amurense 

Betula ermanii 

Abies sachalinensis 

Sorbus americana subsp. japonica 

Ulmus laciniata 

Total 

5. 1 樹齢分布と林分構造

(a) 樹齢の頻度分布

5. 

Present Befor宅 Annual Pressler 
volume 5 years increment growth rate 
(m3/ha) Cm3/ha) (m3/ha/yr) C%) 

228.41 215.60 

14.60 14.14 

9.41 8.36 

8.60 8.32 

6.75 5.98 

4.82 4.41 

2.61 1.98 

1.08 0.78 

0.40 0.34 

0.09 0.08 

276.78 259.98 

ミズナラ林の更新動態

2.563 

0.092 

0.210 

0.057 

0.155 

0.082 

0.126 

0.061 

0.013 

0.003 

3.361 

1.15 

0.64 

2.36 

0.67 

2.44 

1. 76 

5.47 

6.52 

3.48 

3.81 

1.25 

MQにおける樹高 2m以上の個体の樹種別樹齢を Table24に示す。樹齢の最大値はミズ
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Table 24. Statistics on age of each s開 cies.

N Max. Min. Mean c. v. C%) Range 

Quercus mongolica var. grosseserrata 78 505 53 110 87 452 

Acer mono var. mayrii 54 168 42 70 36 126 

Magnolia obovata 14 195 7 61 104 188 

Abies sachalinensis 13 101 24 63 27 77 

Acanthopanax sciadophylloid，ω 12 145 53 70 34 92 

Phellod，仰 dronamurense 10 79 66 75 5 13 

Betula ermanii 6 76 47 59 16 29 

Kalo，ρanax Pictus 5 295 67 138 65 228 

Sorbus americana subsp. japonica 5 63 18 40 44 45 

Ulmus laciniata 2 72 66 69 4 6 

Fraxinus mandshurica var. japonica l 62 

Total 200 505 7 85 82 498 

Table 25. Number of individuals in each 20-yr-cIass of age. 

Age (yr) 

伽間脚昭licavar. gr，白 血serra必

20- 40- 60- 100-120-140-160-180-280-420-440-5ω-0-20 l.V~n 'tu~n IJV--;n lU~;;;' 11.~~ ny~ lUy~ 10~ "~~ 't"~~ 't't~~ '-'U~;;;. Total 
40ω80 120 140 160 180ω3ω440ω520 

Acer脚削 var.mayrii 

M伊叩liaobovata 
Abies sachalinensお

Acan/hotanax sciadophylloides 
Plwllod，帥drona脚間服

Belu/a er糊 nii
Kalo仰臨:atic.似s
50伽 sa開erica聞 subsp.j，ゅonica
Ulm附 laciniata

61 

14 35 

8 

10 

3 

31 131 

78 

54 

14 

l 13 

12 

10 

6 

11 2ω 

ナラの 505年である。他の樹種では，ハリギリが 295年，ホオノキが 195年，ベニイタヤが 168

年と樹齢の高い個体が存在し， コシアプラ， トドマツも 100年を越える。平均で高いのは，

リギリの 138年， ミズナラの 110 年で，その他の樹種はおよそ 60~75 年となっている。

Table 25に樹種別樹齢頻度分布を示す。該当齢階に個体の存在する齢階のみを表してい

る。石塚(1983)，織田ら(1984)，溢谷ら (1987)にも見られるように，天然林における樹齢

の頻度分布は非連続的であり，更新が集中的に行われていることを示す。最も樹齢の集中して

いる齢階は 60~80 年であり，全個体の半数以上がこの時に更新し，本調査区に見られた全ての

樹種が出現している。 180年から 200年にも小さなピークがあり，サイズの頻度分布で見られる

ような連続したL字型を示していなし、。ミズナラは，樹齢 300年前後の個体を欠き，高齢の個

体数も多くないが，およそ 100年ごとに更新が行なわれてきたことを示唆する。他樹種では，

ベニイタヤ， トドマツ，ナナカマドなどは連続的に出現する傾向があり，ホオノキ， コシアブ
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ハリギリなどは非連続的傾向を持つ。ベニイタヤは純林を形成するより

様々な森林のE高木層の随伴種として存在することが多く，耐陰性も高いと考えられることか

ら，他樹種の優占する林内で連続的に更新を行うことができるものと思われる。

ミズナラ林の更新様式(佐野)

ヒロハノキハダ，フ，

ナトドマツ，

ナカマドが連続的な理由は，特にトドマツの耐陰性が高いことと両種が倒木上で更新している

ハリギリは様々な条件の場で出現するが被圧下での割合が高いことにも関連があろう。また，

ヒロハノキハダは陽性で(柳

1974 ;小池， 1985)，捜乱後によく出現すること(肥後， 1985)から，風倒，ササの枯死な

どの撹乱が更新の契機であると思われる。樹齢の頻度分布からみて，本林分では， 60~80 年前

に集中的更新があり，

コシアプラ，

その原因と予想される撹乱は，この時期より少し前に発生したものと推

察される。また， 60~80 年と比べ， 40~60 年にも，種数にして 63.6%，個体数で 23.7%の個

個体維持能力が高くないこと(藤本・茂回井， 1981)， 

沢，

体が見られることから，撹乱の影響は20年程度は継続されるものと考えられる。また，あらゆ

る樹種がこの時に出現していることから，

よって定着が促進されることを示している。

樹齢とサイズの関係

Fig.21に樹齢と胸高直径， Fig.22に樹齢と樹高の関係を示す。樹齢が増加するにつれて個

体のサイズも増加する傾向にあるが，樹齢の頻度分布でも示したように，特にミズナラで樹齢

たとえ耐陰性が高い樹種であったとしても，撹乱に

(b) 

これらが一様な生長をせずに様々な階層の構成要素となっている。

これは，特に

60~80 年の個体が多く，

従って，天然林の場合は個体の大きさのみで動態を論じることには限界がある。

樹高と齢の場合に顕著である。他樹種も同様の傾向を示すが， より時間的空践を埋めるように
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分布している。また，樹齢 60~80 年の個体サイズに変異が大きいのに対して，樹齢 100 年以上

ではバラツきは少なし、。同じような関係がツガで報告されており，加齢に伴って生長の促進が

起こると考えられている(鈴木， 1980)が， ミズナラの場合はツガより被圧にそれほど耐えら

れないであろうことから，被圧個体の生長促進より被圧個体の枯死による可能性が高い。また，

Table 22 で示した樹齢 100 年以上の個体の 60~80 年生時の樹高と現在の樹齢 60~80 年の個

体の樹高とを比較しでも，同齢集団の中で生長の悪い個体の枯死によって個体数を減じていく

ものと考えられる。

5. 2森林の回転時間

(a) 生残率

生残率は，種個体群の構造的特性を反映するものであり，林分の密度管理や更新の良否を

考える場合の基礎として有効である。天然林においては様々な要因が絡み合っているため厳密

な意味での生残率を求めることは極めて難しいが，概括的には各樹種の樹齢ごとの個体数割合

として算出することができる。特にここではミズナラの更新が非連続であるため， ミズナラの

生残率を同齢集団ごとの個体数割合から試算した。

ミズナラの各樹齢階ごとの ha当りの個体数は，稚樹期(樹高 2m未満〉が 37100，下層木

期(樹齢 60~80 年)が 256，上層木期(l80~200 年)が 36，樹齢 420 年以上が 20 である。こ

れらより，各樹齢階の生残率を求めた結果を Table26に示す。稚樹期から下層木期までが

0.7%，稚樹期から上層木期までが 0.1%(下層木期から 14.1%)，稚樹期から樹齢 420年以上

の個体までは0.05%(上層木期から 55.6%)となり，より若い個体ほど生残率が低く，枯死が

頻繁に起こっているものと推察される。九州大学北海道演習林におけるミズナラのヘクタール

当りの結実量が 17年間に渡って記録されており(九州大学農学部附属演習林， 1982)，これま

でに記録されたミズナラの結実量の最大値 (379000) より試算すると，生残率は，種子から稚

樹期までが9.8%となり，これを基準とすると，前述の値は，稚樹期から下層木期までが

0.0675%，稚樹期から上層木期までが 0.0095%，稚樹期から樹齢 420年以上の個体までは

0.0053%となり，稚樹期を基準にした場合と比較してほほー桁ずつ下ることになる。

Table 26. Relative abundance (%) of oak in each stage. Numbers in parentheses are 
the number of individuals per hectare. 

Acom H<2m Alle<100 
(379000・ (37100) ~256) 

Acom 

H<2m 

Ageく100

Age<200 

100 9.789 

100 

• Experiment Forest of Kyushu University (1982) 

(b) 林冠の回転率

0.0675 

0.690 

100 

Ag〔e3<6)200 400(<20A〕ge 

0.0095 0.0053 

0.097 0.0539 

14.063 7.8125 

100 55.55 

天然林の動態に関して時間的な要因は欠かせないが，森林の回転率という観点からの研究
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が，特に 1980年代に入ってからのギャップダイナミクスに関する研究との絡みで，様々な森林

で行われるようになった。方法としては， (1)樹木や林床の焼痕から推定する方法 (HENRYand

SWAN， 1974; HEINSELMAN， 1981 ; LoRIMER， 1985など)， (2)撮影年代の異なる空中写真の解

読によるギャップの拡大，縮小から求める方法(小見山ら， 1984; WHITE et al.， 1985など)，

(3)風倒などによる林冠ギャップの形成速度によって求める方法(RUNKLE，1982， 1985; NAKA， 

1982 ; NAKASHIZUKA， 1984など)， (4)年平均生長量，あるいは枯死木の量と現存量との比から

算出する方法 (NAKASHlZUKA， 1984;浅井ら， 1986)などがある。ここでは(3)および(4)に基づ

いて天然生ミズナラ林の回転率および回転時聞を試算した。

プレスラーの生長率は一定年間の平均生長量がその期間の平均材積の何%に当たるかを表

すものであるから，便宜的な回転率に相当するものと考えてよ L、。 MQにおけるミズナラの最

近 5年間の材積生産量に基づくプレスラーの生長率は， Table 23で示したように 1.252%とな

る。これを回転率として本林分の平均回転時聞をもとめると 79.86年となり，これは樹齢の平

均値に相当する。また， 1年当りの枯損量と生長量が等しいと仮定すると，枯損木の材積から，

283.03/3.36==84.22となり，約 84年間で枯損が生じたと推定される。これによると，全体が入

れ替わるまで 341.3/3.36 == 101. 57年かかることになり，回転率は， 0.985%となる。一方， 84 

年で林冠疎開が修復されるとすると，林冠疎開面積(36%)から算出した回転率は0.432%，回

転時間は231.37年となる。しかし，林冠疎開部分の林床にはササが密生しており更新面とは言

い難い。従って，更新が現在の林冠面積下で行われ，枯損木の樹冠が現在の樹冠と同じ割合

(61.25%)で重複して林冠を形成していたとする。また，枯損木の樹冠面積は，現在の生立木

の胸高直径と樹冠面積との回帰式から推定した。計算の結果，枯損木の推定樹冠面積は合計

1971.68 m2となり，これらによって，1207.65 m2の林冠疎開が生じたことになる。これが例年

間で出来たとすると平均林冠疎開率は，14.34 m2/yr (1.187%)となり，回転率は0.902%，回

転時間は 110.87年となる。

以上をまとめて Table27に示す。森

林の回転時聞は，生長率から推定した値

が他と比較して若干小さくなっている

が，およそ 100年前後であると予想され

る。これはブナ林(Nakashizuka，1984)， 

針広混交林(浅井ら， 1986)での結果と

Table 27. Turnover time of natural oak forest. 

Procedure Turnover Turnover 
rate (%) time (yr) 

Pressler growth rate 1.25 80 
V olume of dead trees 0.99 102 
Gap area 0.43 231 
Crown area of dead trees 0.90 111 

類似した値となっており，夏緑性広葉樹としての標準的な値 (RUNKLE，1985)と思われる。

5. 3 更新の不適鮒主とその要因

(a) 樹幹に受けた傷の年代と分布

北海道においては，昭和 29年(1954)5月の低気圧および同年9月の 15号台風(洞爺丸台

風〉における森林被害の甚大さ(北海道風害森林調査団， 1959)あるいは昭和56年 8月の 15号
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台風による被害(船木・勝見， 1982;河原ら， 1984)などから，風倒とL、う撹乱が北海道の天

然林の構造や動態に大きな影響を与えていると考えられる。本研究の対象地である北海道大学

雨竜地方演習林でも昭和29年 (1954)の洞爺丸台風によって針葉樹を中心に多数の風倒木が生

じた(北海道大学農学部附属演習林， 1986)。

真鍋・川勝(1968)は，樹幹が風圧から受ける査によって樹脂が浸出し年輪に残されるく台

風斑点)ことを利用し，屋久島における過去の台風と規模を推定したが，ここでは，風倒時に，

近くの個体が傷を受ける可能性があると考え，台風による過去の撹乱を示すものとして，年輪

測定用採取円板に残された傷を観察した。観察される傷のうち，後から腐朽が進んで生じた可

能性のあるものを除外するため，傷を受けた後の巻き込みを伴うもののみを対象として傷を受

けた年(円板を採取した 1983年より何年前か〉を記載した。 1個体で何箇所も傷を受けている

場合には，それらが同一年に受けたものである場合には 1として数え，異なった時期に受けて

いる場合にはそれぞれの年数を記載した。これによると，全部で 200個体中，傷を受けていた

個体は96個体あり，傷の数は207となった。

結果は，傷を受ける可能性のある個体数すなわち，ある年より以前に存在していた個体数

に対する割合として Fig.23に示した。 10年の齢階ごとに示したが，樹齢 150年以上の個体数は

少ないので，これらは図中では50年ごとに示してある。

20~29 年前に傷を受けたものが全部で 50 個体あり，その内の 15 個体 (30%) が 29 年前に

傷を受けた個体であった。これは，円板を採取した 1983年より 29年前に当る昭和 29年の洞爺

丸台風時に，他個体の風倒や枝落ちの際に樹幹に受けた傷の影響であると思われる。同様に，

他の年のピークも大きな台風によるものと推察され，この 500年ほどの聞に大規模な風倒が何

回か生じたことが分る。しかし，広葉樹林は針葉樹林に比べ風倒が生じにくいこと(樫山ら，

1974)や 505年生のミズナラを始めとする高齢の個体がかなり残っていること， Table 9で示し
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Fig. 23. Frequency of individuals with scratches observed in cross sections. 
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the year-c1ass indicated. 
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たように枯損木のサイズが大きいことなどを考え合わせると，これまでの台風などによる捜乱

は，健全木にまで壊滅的な被害をもたらすほどには強力でなかったと推測される。ただし，大

風の頻度や樹幹に受けた傷を見ても，単木的な枯死など小規模な撹乱は日常的に起っているよ

うである。

(b) 更新の不連続性に関与する要因の検討

樹齢分布に示したように， ミズナラ林の齢構成は非連続的であり，更新が不連続で，およ

そ100年の周期性を持つことが示唆された，ここでは，その原因になり得ると考えられるいく

つかの要因について考察する。

竪果の豊凶

ミズナラを始めとするコナラ属は，種子(堅果)の年生産量に豊凶性を持つ。これまで報

告された豊作年の周期の例では，ミズナラの場合， 3-4年(原田， 1947)， 4-5年(今回， 1972)， 

5-12年(土井， 1948)などがあるが，九州大学北海道演習林におけるミズナラ林分結実量調査

地での結果(九州大学農学部附属演習林， 1982)や，また，本研究の対象地である北大雨竜地

方演習林におけるミズナラ採種木の調査(船越， 1982)からも，豊凶の周期は相対的に短く，

大きな更新の不連続性の原因にはならないが，この時間レベルでみれば，種子が定常的に供給

されているという点が重要である。ただし，本来の周期は短いが豊作でないときは動物による

持ち去りなどの影響が大きく (SHAW，1968 b ; BOSSEMA， 1979 ;長谷川， 1984 ; ]ENSEN， 1985 ; 

菊沢弘 1986)実質的にはやぞ長周期の要因となると思われる。

ササの開花，結実，枯死

北海道でササの占める面積は，北海道の森林全体の 89%，国有林の 95%に当り，本研究に

おいてミズナラ林の林床で優占していたクマイザサは，国有林の 55%を占める(豊岡ら， 1983)。

ササは，樹木の更新にとっての大きな阻害要因となり，ササの枯死時に樹木が一斉に更新する

ことが考えられる。ササの枯死は，開花，結実に伴うが，その周期が 20-30年， 50~60 年，あ

るいは 100~120 年とも言われており(上回， 1956;脇元， 1969;原田・豊岡， 1984)，明確で

はないが長周期であることには疑いない。ササ(タケ)類の開花結実現象が，ネズミ類を始め

とする動物にとって有利に働くと言われており(JANZEN，1976)，大面積に渡るササの開花，

結実は，ネズミ類の大発生による被害との関係で記録されたものが多い(太田， 1984)。北海道

におけるクマイザサの大面積の開花現象に関する記録としては，宗谷，天塩地方を中心とした

明治 36年 (1903)の開花(二ノ上， 1903)と，その 36年後に当たる昭和 14年(1939)の，再

び宗谷，天塩地方での開花，結実およびそれ以後の開花地域の南下(井上， 1941)が報告され

ている。また，ササの枯死跡地に針葉樹林が成立したとされる例が知られており(脇元， 1969)， 

枯死跡地における広葉樹の生長によって成林の可能性があるとした報告(橋本， 1953)もある。

ササ枯死後の回復には 10年以上かかること(橋本， 1953;工藤・木村， 1974;工藤， 1980)か

ら，前生樹，後生樹にとって定着の機会となろう。ことにミズナラの場合は，母樹が存在し，
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種子が供給される状況でのササの枯死は，更新にとって非常に有利となろう。この意味で，様々

な処理方法を用いた人工的なササの除去(回目， 1984;五十嵐， 1984)は，北海道の天然林に

おける更新の連続性とササとの関係を明らかにする上からも検討に値する。

台風の規模と頻度

Table 3 で示したように，風速 20m/sec を越える風は 6~8 年に 1 度ほど訪れており，これ

らの全てが天然林に大きな撹乱を与えている可能性は少なし、。しかし，これまでに観察された

大風による森林の被害の記録(玉手， 1959)によると，何十年かに一度は北海道の森林も風倒

によって大被害を受けており， ミズナラの寿命から見れば相対的に頻繁な現象と言える。この

記録によると，大風による大きな森林被害は，最も古いものは，大正 13年(1924)5月の低気

圧によるもので，それ以後は，昭和 29年 (1954)5月の低気圧および同年9月の 15号台風(洞

爺丸台風〉がある。 Fig.23に示したように，洞爺丸台風によると思われる樹幹に受けた傷が多

いことによって，この時に境乱は受けたと推測されるが，樹齢分布(Table25)を見るとこれが

更新の契機とはなっていない。また， 1924年 (59年前)の大風が対象林分に撹乱を与えたとい

う形跡は残されていない。従って，風による撹乱は少なくとも本林分における一斉的更新の直

接的な原因とは思われない。

天然林には様々な撹乱が起っており，それが林分の構造や発達に大きな与える (OUVER

and STEPHENS， 1977; WHITE， 1979; BORMANN and LIKENS， 1979; PICKETT and WHITE， 

1985 ; F ALlNSKI， 1986)。しかし，林床にササの優占する天然林の場合，風倒による撹乱札前

生樹を上層木化する要因とはなっても，同時にザサの繁茂も促す(豊岡ら， 1985)ので，これ

だけではミズナラの更新契機とはなり難い。更新の妨け.になっている要因としては，前生樹に

よる更新抑制も考えられ，更新の周期に見られるおよそ 100年という時聞は， ミズナラが樹高

15~20m 程度となって林冠に参加するのに必要な時間であり，この時期が樹幹淘汰期から下層

再成期 (OLlVER，1981)への推移期に相当すると考えられる。

また， ミズナラの樹齢分布より，更新の不連続性はある程度長い年数が経ってから起る訳

ではなく，樹高 2mの段階ですでに不連続性が見られることから，これ以前の種子や稚樹段階

で不連続性が決定されるとみなすことができる。種子の豊凶は， ミズナラの更新周期と比較す

れば周期が短く，種子の供給は連続的といえるので，この時期において最も大きな影響を持つ

のはササによる更新阻害であると結論づけられる。林冠ギャップは，他樹種に見られるように

(MINCKELER and WOERHEIDE， 1965; MAPLE， 1977; SHIMIZU， 1984; HIBBS， 1982)，稚樹

段階より上の段階での，被圧からの開放，生長促進，生残率の向上などに関ってくる要因とな

ろう。

従って， 80~90 年前に受けた樹幹の傷の存在から推察される風倒と， 80年前 (1903)のサ

サの開花，結実，枯死が，本林分の 60~80 年の一斉的更新の契機となっている可能性が高く，

1924年 (59年前)や 1954年 (29年前)の大風による風倒が起ったとしても，それらの生長を
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促進はするが，その後の更新を活発化することはなかったと考えられる。これ以前の更新の集

中に関しては，風，ササの開花等の記録がないので原因は不明であるが， 60~80 年前と同様に，

ササの枯死と風倒などによる林冠疎開が同調した結果である可能性が最も高いと推察される。

6.結論

ミズナラは，不連続ながら同所的更新によって林分を維持しており，結果的に複数世代の

共存という構造を呈する。更新の不連続性にはササが大きな要因として関っているが，寿命の

長いミズナラから見ればたびたび訪れるササの枯死を更新の契機とし，撹乱による林冠疎開に

よって上層木化することができる。種子の供給を前提としたササの後退や風倒などの撹乱が北

海道における天然生ミズナラ林の構造安定性や多様性の維持に大きな役割を演じていることが

推察され，これらの関係が丁度良いタイミングで同調していることが優良な林分が維持されて

いる原因であると考えられる。従って，上層の疎開時期と下層のササ類の制御が，優良な林分

の保続にとって最も重要である。自然群落では，ササの開花，結実，枯死と風倒による撹乱に

よって，前生樹が林冠層に達した頃に下層再成期となって，更新が継続される。

また，樹齢とサイズには一次的な関係はなく，同時期に更新した同齢個体群が様々な階層

の構成要素となっていることに特徴がある。これは，個体の生長速度の幅が広いことを反映し

ており， ミズナラを始めとする広葉樹類が陽樹的性質を持っと同時に， ミズナラ大径木の樹冠

下でも生育できることを表す。特にミズナラは，およそ 100年ほどで林冠に参加することから，

この段階になって樹幹淘汰期を脱し，加齢とともに樹冠を拡大させながら，その樹冠下空間で

他個体の生育を許容するものと考えられる。ミズナラは，林冠に参加するまでは急速に生長し，

その後倒壊するまで林冠に留るため，林冠を形成している期聞が相対的に長く，このことが，

ミズナラ天然林は二段林的な林型を示す場合が多い理由の一つであろう。

天然生ミズナラ林を構成する高木性樹種は， ミズナラのほかにベニイタヤ， トドマツ，ダ

ケカンパなど 10種前後である。このなかで，トドマツは，北海道における天然林の主要構成樹

種であり，しばしば純林も形成する。しかし，個体の寿命からみると， ミズナラを始めとする

広葉樹類よりは短く，他樹種の優占林分での空間的，時間的間隙を埋めるような存在様式を取っ

ていると考えられ，このことが林分構造の階層化を弱め，混交林の多様性と安定性をもたらす

ーっの要因となっている。この意味ではベニイタヤを始めとするカエデ類なども類似した生態

的特性を持っている。このような針葉樹と多種からなる広葉樹の混交林が北海道における最も

安定した天然林と考えられる。また，現在はミズナラが圧倒的に置占していても，枯損木の割

合からみて， トドマツの多かった時期もあり， ミズナラ林にトドマツが混生し，混生率を変化

させながら天然林が維持されていると推察される。 トドマツの混生率によって林分構造が変化

し，特に下層のササの量を制御する。すなわち， トドマツの増加は，照度の低下によって一時

的にササを減退させるが，同時に他樹種の更新も妨げる。逆に， トドマツの割合が少なくなる
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とササの繁茂によって広葉樹類の更新は困難になる。これらは，どちらも広葉樹類の更新にとっ

ては不利となり，上層が広葉樹で密度が高く，樹冠が二重になっている集団の部分，あるいは

トドマツの集団によってササ密度が低下した状態でのトドマツの崩壊後などの機会に更新する

ことが可能である。従って， トドマツが，大径木になってから風害を受けやすいことは，他樹

種にとって有利に働いており，現在までの撹乱の頻度と規模がこれらの針葉樹と広葉樹を共存

させてきたといえる。伐採や風倒による過度の撹乱が起るとササが繁茂し，あるいはササが少

ない場合にはカンパ類など陽性の広葉樹が優占する。逆に撹乱が弱度過ぎる場合は， トドマツ

など耐陰性の高い樹種が優占するため多様性が低下する。従って，中庸の撹乱が最も多様性を

高め，様々な樹種から構成される群落として維持することが安定性を保持することになる。

天然林を対象とする森林の取り扱いに際しては，時間的な要因も十分考慮に入れることが

必要である。特に時間的な制約を伴う林木生産という点からも，施業の対象となる天然林が如

何にして形成されてきたかを知ることは重要である。そのためには，時・空間的に不連続であ

りながら安定した構造を維持している動的な機構として天然林を認識する必要があろう。

摘 要

1.自然状態でのミズナラ林の更新様式を解明するために，北海道北部のミズナラを主体

とする天然林を対象とし，生態学的な手法に基づく群落構造の解析を行った。調査区は，北海

道大学雨竜地方演習林に 15，天塩および中川地方演習林にそれぞれ 1，3の計 19設定した。雨

竜地方演習林の 1つ CMQ)では，年輸解析も含めた詳細な構造解析を行った。

2. 天然生ミズナラ林は，ベニイタヤ， トドマツ，ダケカンパを臨伴し，他にホオノキ，

ハリギリ， ヒロハノキハダなどの温帯性落葉広葉樹を含み，通常 10種前後の樹種が出現する。

林床にはクマイザサが優占する。各樹種の胸高断面積割合に基づく林分のクラスター分析によ

り， 5つの森林タイプに区分した。

3.種順位曲線を描くと，小面積の方形区では幾何級数的に，大面積の方形区では対数級

数的に優占性が配分されていた。種多様性に関る指数値は， PI: 0.6，α: 5~7， H': 1.5とな

る。

4. 本地域における天然生ミズナラ林では，部分的には密度，蓄積とも高い値を示すが，

1ha 当りの密度 800 本，胸高断面積合計 40m2，蓄積 350~400m3 が標準的である。枯損木の測

定結果から，かつてはMQにおけるトドマツの混交率が現在よりは高かったと考えられる。

5.サイズの頻度分布および個体順位曲線から， ミズナラは，特に小面積の方形区では非

連続的であり， トドマツ，ベニイタヤなどは連続的に出現する。連続分布を示す林分では，各

個体の優占性が幾何級数的に減ずる。

6.胸高直径と樹高の関係を見ると， ミズナラ林では樹高に頭打ちが見られ，拡張相対生

長式に当てはまる。その係数AとH*は群落の発達程度に影響され，Aとhは負の相関を持
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つ。hは群落の構造的安定性を反映し，他種と混交した天然生ミズナラ林では hが1に近似され

ることから，安定な構造を保持していると言える。

7.林内の相対照度は，ササ上(高さ 2m)では平均35%であるが，ササ下(高さ 0.2m)

では平均3.7%となる。稚樹は林内土壌上に多く，トドマツ，ナナカマドなどは相対的に倒木上

に多い。稚樹の種多様性は倒木上で高い。

8.個体の分布様式は，上層木はランダム，下層木および全個体では集中傾向を示す。下

層木は上層木の樹冠下，特に上層樹冠の二重部分に相対的に多い。 1ha当り 150前後の樹木集

団が認められ，少数の上層木と，その 2倍程度の下層木から形成される場合が多い。

9.ミズナラの樹冠面積と樹冠深度は，胸高直径よりも樹高により大きく影響されている。

枝の発達の相対的な上限は，胸高直径に対する太さが 60%，樹齢に対する齢が80%である。

10. ミズナラの総平均生長量は，樹高が 15.6cm/yr，直径が2.16mm/yrである。樹高は

15~20 m(80~100 年)まで急速に生長し，その後頭打ちになるが，直径および材積生長量は衰

えなし、。プレスラーの生長率は加齢とともに低下し， 150 年生ほどから 0.5~LO% となる。

11.樹幹解析によって求めたミズナラの 5年前から現在までの単木当りの平均生長量は，

樹高，直径，材積で，それぞれ 10.8cm/yr， 2.77 mm/yr， 0.011 m3/yrとなる。 1ha当りのミ

ズナラの材積生長量は2.563m3/ha/yrで，生長率は1.155%である。他樹種を含めた林分の材

積生長量は3.361m3/ha/yr，生長率は1.252%となる。

12.樹齢の最大値はミズナラの 505年で，樹齢分布はおよそ 100年の周期性を持ち，特に

60~80 年前に集中している。多くの樹種がこの時に出現する。これらは様々な階層の構成要素

となっているが，樹齢 100年以上では個体サイズにパラツキは少なく，生長の悪い個体の枯死

によって個体数が減少していくと思われる。

13. ミズナラの生残率は，稚樹期(樹高 2m 未満)から下層木期(樹齢 50~80 年)までが

0.7%，上層木期 (180-200年)までが0.1%(下層木期から 14.1%)，さらに樹齢420年以上

では0.05%(上層木期から 55.6%)である。これまでに記録された結実量の最大値から試算す

ると，種子から稚樹期までは9.8%となる。

14.生長率より平均回転時間は80年となる。また， 1年間の生長量=枯損量とすると， 84 

年間で枯損が生じたと推定され，全体が入れ替わるまで 102年かかることになる。ササによる

更新阻害を考慮に入れると，回転率は0.902%，回転時聞は 111年となる。

15.樹幹に受けた傷の年代分布から風倒時期を推定した。ミズナラの不連続的更新は，種

子供給を前提とした，ササの枯死による一斉更新と，風倒による上層木化促進が同調した複合

要因による可能性が高い。 100年程度の周期性は，前生樹が林冠層に達する時間間隔に相当し，

この時期が樹幹淘汰期から下層再成期への移行期に当る。

16.天然林を取り扱って行く場合，空間構造と共に，時間構造の解析が必要である。天然

生ミズナラ林の場合，その更新は時・空間的に不連続である。また， トドマツ，ベニイタヤな
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ど他種との共存によって群落の多様性や安定性が保たれ，これは適度の撹乱によると考えられ

る。
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Summary 

In order to predict the regeneration patterns in old-growth deciduous oak forests， the spatio-

temporal structure of trees is examined in natural forests dominated by Quercus mongolica var. 

grosseserrata and/or Abies sachalinensis with undergrowth of Sasa senanensis in northern Hok-

kaido， Japan. Nineteen stands were investigated， and one of them (stand MQ) was intensively 

analysed. 

Natural oak forests consisting of many structural units of several species of trees have been 

maintaining their structural stability. 

The pattern of spatial distribution of individuals is contagious and the structural units consist 

of sets of overstories and understories. The understories are apt to be under and adjacent to the 

crowns of overstories， especially under the double overlapped crowns. ぬsaon the forest floor 

disturbs the establishment of seedlings. 

The oaks grow fast until they reach a height of 15-20 m (80-100 years in age) and出.ereafter

decrease in growth rate. While the growth curves of stem diameter and volume have no decreas-

ing phase. Annual increments of the oaks in the recent five years are 10.8 cm/yr in tree height， 2. 

8 mm/yr in DBH， and 0.011 m3/yr in volume. Annual increment of the stand including other 

species is 3.36 m3/ha/yr， and the Pressler growth rate is 1.25%. 

The maximum age of the oaks is 505 years old. The age distribution is not continuous but 

periodical with intervals of ca. 100 years. These correspond to the time for seedlings to grow into 

the forest canopy layer and the period of stem exclusion stage (OLIVER， 1981). The rnean 

turnover time of the natural oak forest is calculated to be approximately 100 years. The size of 

individuals estabished in a short period ranges widely so that they form severallayers in the stand. 

The sizes of older trees do not range so widely and younger groups of trees have lower survival 

rates. 

The discontinuity of the regeneration of oaks may be caused by a periodical synchronization 

of declines ofぬsaand disturbances by windfalls. 


