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西村 尚之 ,赤路 康朗 ,鈴木 智之 ,長谷川成明 ,小野 清美

隅田 明洋 ,原 登志彦 ,飯田 滋生 ,関 剛 ,倉本 惠生

杉田 久志 ,中川弥智子 ,松下 通也 ,廣部 宗 ,星野 大介

稲永 路子 ,山本 進一

北方針葉樹林における樹種共存機構を理解するために,本研究では稚樹段階における林床生育環境

に対する生態的応答の種間差について検討した.エゾマツ,アカエゾマツ,トドマツの共存する北海

道東大雪にある原生状態の常緑針葉樹林に設置した100m×100mの調査区内において,樹高が50

cm以上かつ200cm以下の稚樹個体を対象に2008年と2013年に毎木調査を行い,2012年に林内

441か所で全天写真を撮影し,個体群動態や成長速度と林床環境との関係を解析した.どの樹種も稚

樹の生残や成長にマイクロサイトの影響は小さく,散乱光または直達光の入射割合の影響が大きかっ

た.エゾマツとトドマツの生残や成長は散乱光の入射割合に,アカエゾマツでは直達光の入射割合に

強く影響されており,北方針葉樹林の樹種共存には稚樹期の光環境の違いが重要であることが結論さ

れた.

Effect of the site conditions on sapling dynamics of  and  species
 

in a sub-boreal forest
 

Naoyuki Nishimura ,Yasuaki Akaji ,Satoshi Suzuki ,Shigeaki F.Hasegawa ,Kiyomi Ono ,

Akihiro Sumida ,Toshihiko Hara ,Shigeo Iida ,Takeshi Seki ,Shigeo Kuramoto ,

Hisashi Sugita ,Michiko Nakagawa ,Michinari Matsushita ,Muneto Hirobe,Daisuke Hoshino ,

Michiko Inanaga ,Shin-Ichi Yamamoto

To understand the mechanisms of species coexistence in sub-boreal forests,we examined the differences in
 

responses of three evergreen coniferous species to environmental conditions at the forest floor. In 2008 and 2013,
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北方針葉樹林におけるトウヒ属 とモミ属

の稚樹の動態に及ぼす林床環境の影響



1.はじめに

地球上に存在する様々な生態系のうち,森林生態系は

全世界の現存量の約90％を占めている.年間を通して

降水量が少ない乾燥帯と寒帯を除くと,熱帯・温帯・亜

寒帯では降水量と温度条件にそった森林帯という植生が

分布する.そのなかで北半球の中高緯度地域の北緯50

～70°の範囲にあり,ユーラシア大陸・北アメリカ大陸

の東西の帯状に分布する針葉樹林帯（Archibold,

1995）は,亜寒帯気候に成立する主要な森林生態系であ

り,北方林（boreal forestあるいは sub-boreal for-

est）と呼ばれている.北方林は総面積約1200万 km

に達すると推定されており,熱帯林に次いで世界に広く

分布する森林である（Whittaker,1975）.従って,北方

林生態系の健全な維持に関わる研究は,将来の持続的な

資源利用や地球規模での環境保全に必要不可欠である.

さらに,このような北方地域に成立している森林生態系

に対して,近い将来の気候環境の急激な変化,特に,急

激な温暖化などの影響が強く懸念されている（小島,

1994a,b；田中,2010；松井ほか,2011；西村・板谷,

2014）.

寒冷な気候に適応した針葉樹の優占する森林は一般に

亜寒帯針葉樹林とも呼ばれ,日本における主要な森林植

生のひとつである（Shidei,1974；安田ほか,2012）.広

義としては低緯度域の山岳地帯に成立する亜高山帯針葉

樹林も亜寒帯針葉樹林に含まれる（逢沢・木佐貫,

2014）.日本では北方林と亜高山帯林とは区別する場合

もあるが,ともにトウヒ属 Piceaとモミ属Abiesが林冠

の主要構成種であることは共通している.北海道東部に

分布する北方針葉樹林ではエゾマツ（Picea jezoensis
 

Carr.）,アカエゾマツ（Picea glehnii Masters）,トド

マツ（Abies sachalinensis Masters）が,本州の亜高山

帯針葉樹林ではトウヒ（Picea jezoensis Carr.var.hon-

doensis Rehder）,オオシラビソ（Abies mariesii Mas-

ters）,シラビソ（Abies veitchii Lindl.）が主要構成樹

種である.また,このようなトウヒ属とモミ属が共存し

た林分構造は,世界各地の亜寒帯針葉樹林でみられ,優

占樹種のトウヒ属とモミ属の類似した生活形から,亜寒

帯針葉樹林の階層構造は下層から林冠層までほぼ同じ数

種の樹種で構成された単純な特徴を示すとされる（西

村・板谷,2014）.つまり,これらの森林では,林冠層

から下層までの垂直的な階層においてトウヒ属とモミ属

の互いの生育域が空間的に重なり合うような構造的特徴

を呈するが,そこには様々な資源をめぐる種間の競争も

存在すると考えられる.ひとつの生態系内における生活

形の類似した種の競争と共存を明確に説明することは,

生態学においてもっとも関心のあるテーマのひとつであ

り,トウヒ属とモミ属が共存する北方針葉樹林の更新維

持機構を解明するための重要な課題でもある.

亜寒帯針葉樹林における樹種共存パターンを説明する

仮説として,幹の寿命や成長速度,繁殖特性（種子生

産）などの生存能力に関わる生活史特性（Veblen,

1986）,林冠撹乱による環境傾度（更新ニッチなど）に

対する応答（Miyadokoro et al., 2004；Taylor et al.,

2006）,実生の定着に関わるマイクロサイトの特質

（Simard et al.,1998；Narukawa et al.,2003；Mori et
 

al.,2004）,他個体との競争（Mori and Takeda,2003；

Nishimura et al.,2005）などに関する報告がある.同様

に,日本の北方針葉樹林における樹種共存を促進する要

因として,更新過程の違い,林床環境への応答特性,樹

木間競争などの重要性が示されている（例えば,

Kubota et al.,1994；Kubota and Hara,1995；Hiura et
 

al., 1996；Takahashi, 1997；Nishimura et al., 2010）.

しかしながら,日本の北方針葉樹林で行われてきたこれ

らの研究では,地上から約２m程度の高さに相当する,

草本層から低木層へ達する稚樹の動態に及ぼす林床光環

境やマイクロサイト（定着基質）,樹木間競争の影響に

ついて同時に解析した研究例はほとんどなく（Iijima et

西村尚之,赤路康朗,鈴木智之,長谷川成明,小野清美,隅田明洋,原登志彦,飯田滋生,関 剛,倉本惠生,杉田久志,中川弥智子,松下通也,廣部 宗,星野大介,稲永路子,山本進一8

 

all saplings with stem height 50 cm and 200 cm were censused in a 100 m× 100 m plot established in the
 

Taisetsu Mountains,Hokkaido. We took hemispherical photographs at 441 sites within the plot,and direct and
 

indirect site factors were calculated for each photograph. The direct and indirect site factors for each individ-

ual stem were estimated using a locally weighted regression smoothing method. We calculated demographic
 

parameters and the height growth rate for saplings of three species,and then explored the relationships between
 

site conditions(light,microsite,and stem crowding)and population dynamics or height growth using generalized
 

linear models. The survival and the height growth rates of Abies sachalinensis and Picea jezoensis saplings
 

increased with the indirect site factor,and those in Picea glehnii increased with the direct site factor. The
 

microsite conditions did not affect the survival and height growth of saplings of all three coniferous species.

These results suggested that the differentiation of the responses of the saplings of each species to the light
 

conditions at the forest floor has significant implications for the mechanisms of species coexistence of Abies and
 

Picea in a sub-boreal old-growth evergreen coniferous forest.

キーワード：個体群動態,一般化線形モデル,樹高成長,全天写真,樹種共存

demographic dynamics,generalized liner model,height growth,hemispherical photograph,species
 

coexistence



 

al., 2007）,北方針葉樹林の樹種共存に影響を及ぼす稚

樹期における環境応答の種間差については十分に理解さ

れていない.Nishimura et al.（2010）は,東大雪北方

針葉樹林における胸高直径が１cm以上の個体を対象と

した各樹種の個体群動態と競争関係の解析から,エゾマ

ツ,アカエゾマツ,およびトドマツの３樹種の共存に

は,下層での個体群動態の違いと異なる成長段階間での

競争優位性の逆転が重要な役割を果たしていることを示

した.同時に,これらの種間競争様式の結果は,種間の

空間分布特性と密接に関連することを示唆しており,稚

樹期の光をめぐる競争が森林の水平構造を決定する重要

な要因であると考えられる.一方で,低木層以上に達し

た樹木において競争関係にない種間では,稚樹期におけ

る更新ニッチの違いや競争による生育場所の分化が,そ

の後の成長段階における空間構造を決定する要因となる

ことが推測される.つまり,稚樹期における林内環境に

対する応答の違いが樹種の共存に重要な役割を果たして

いると考えられる.

そこで,本研究では北海道東大雪北方針葉樹林に生育

するエゾマツ,アカエゾマツ,およびトドマツの稚樹期

における個体群動態と,それに及ぼす林床環境の影響に

ついて明らかにすることを目的とした.特に,各稚樹の

光環境状態を定量的に把握する方法として全天写真から

推定された林内光入射量を用いて,光環境に対する稚樹

期の応答の種間差に着目し,これらの結果に先行研究で

あるNishimura et al.（2010）を加えた議論から,日本

の北方針葉樹林における樹種共存のメカニズムについて

より詳しく理解するための考察を行った.

2.調査方法

2.1 調査地

本研究は北海道上川町層雲峡の大雪湖の近くに位置す

る通称東大雪北方常緑針葉樹原生林（北緯43°40′,東経

143°06′,標高約1000m）において行われた.本調査地

は大雪山国立公園第１種特別地区内,および大雪国有林

内に位置し,植物群落保護林として伐採などの人為撹乱

を受けていないわが国では希少な亜寒帯に成立する森林

植生のひとつである.本林分内には胸高直径１m以上

樹高30m以上の樹幹が多数存在し,平均的な林冠高は

25m以上に達していることから原生状態（old-

growth）にある森林と考えられる.調査地から北西に

約30kmの距離にある標高324mの上川町の観測所で

は,年平均気温は約５℃,月最高気温は８月の約19℃,

月最低気温は１月の約－９℃である（Nishimura et al.,

2010）.また,調査地から北西に約14kmの距離にある

層雲峡のアメダス観測地点における年降水量は約1100

～1200mmである.調査地のある標高約1000mにおけ

る気温を推定（温度低減率100mあたり0.55℃）する

と年平均気温は約1.5℃となり,また,暖かさの指数は

31.3℃・月であることから,本調査地付近は亜寒帯針葉

樹林の成立する気候条件（堤,1989）であることがわか

る.本調査地では11月～翌５月の約７カ月間近く林内

に積雪がみられ,最大積雪深は１m以上になる.本調

査林分の土壌はポドゾル化が進行した褐色森林土壌であ

る.また,林内の平均傾斜角は10°以下と,地形は比較

的緩やかな場所である.

本調査地に成立している北方常緑針葉樹林における優

占樹種は,トドマツ（Abies sachalinensis）,エゾマツ

（Picea jezoensis）とアカエゾマツ（Picea glehnii）の

常緑針葉樹である.また,調査林分内には,高木性の落

葉広葉樹のダケカンバ（Betula ermanii Cham.）,小高

木性のオガラバナ（Acer  ukurunduense Trautv. et
 

Mey.）,ナナカマド（Sorbus commixta Hedl.）,エゾノ

バッコヤナギ（Salix hultenii Floderus var. angus-

tifolia Kimura）,林床では高さ50cm以下の低木種の

オオバスノキ（Vaccinium smallii A.Gray）,ウスノキ

（Vaccinium hirtum Thunb.）, ヒ ロハツリバナ

（Euonymus macropterus Rupr.）,エゾヒョウタンボク

（Lonicera alpigena Linn.var.glehnii Nakai）などが出

現し,大雪山地域で広くみられるクマイザサ（Sasa
 

senanensis Rehder）が密生している.なお,本論文中

の学名は大井・北川（1983）による.

2.2 現地調査

調査地内の原生状態にある北方針葉樹林に1999年に

面積２ha（200m×100m）の調査区を設定した.なお,

本林分は1954年９月に北海道に上陸した台風15号（通

称洞爺丸台風）により大きな撹乱を受けていない場所

で,その他人為撹乱などの痕跡はほとんどみられない.

ただし,この洞爺丸台風の撹乱以降に枯死木を伐採した

と思われる根株がいくつかみられるため,本調査区はで

きるだけそのような場所を避けて設定を行った.調査区

内に出現した胸高直径５cm以上の樹木を対象に,1999

年には２ha調査区内の1.5haを,2000年には0.5ha

において毎木調査を行った.さらに,2000年には２ha

調査区内で樹高50cm以上,胸高直径５cm未満の下層

木について毎木調査を行った.毎木調査は,樹種,根元

位置,階層（林冠層および下層）を記録し,胸高周囲,

樹高（地面から高さ３mまでの幹のみ）の測定を行っ

た.胸高直径５cm未満の下層木については定着マイク

ロサイトを木質基質上（根株,倒木,生存幹の地上根張

り部）か土壌に区別して記録した.2004年９月,2008

年９月,2013年８月の計３回,前回の調査時に生存し

ていたすべての個体について再調査を行った.それぞれ

再調査時に死亡していた個体については死亡状態を記録

し,生存幹については,前回調査と同様の方法で胸高周

囲と樹高を再測定した.また,新たに樹高が50cm以

北方林における稚樹の動態 9



上になった個体を新規加入個体として扱い,調査開始時

と同様に,樹種,根元位置,定着マイクロサイトを記録

して,樹高を測定した.

毎木調査の際には２ha調査区内の５m×５mの区画

における林冠状態（ギャップまたは閉鎖林冠）を記録し

た.本研究では各区画の地上から高さ15m以上の位置

における林冠被度が目視により約30％未満であるとき

にギャップと定義した（Nishimura et al.,2010）.なお,

本研究での林冠の基準は樹高測定データから推測した本

林分の林冠高（平均的には15～25m）に基づいて決定

した.また,林床光環境を定量的に把握するために,

2012年６月（９月に数か所取り直しを行った）に２ha

調査区内の中央部分100m×100m区内において,５

m×５m格子の交点441か所で全天写真の撮影を行っ

た.撮影は地上から高さ約２mで行い,できるだけ曇

天時に撮影を行った.全天写真撮影はNIKON社製デ

ジタルカメラCOOLPIX4500に同社製FISHEYEコン

バータFC-E8魚眼レンズを装着したものを用いて,林

冠開空程度により露出が過剰にならない,かつ,葉枝の

動きによる画像のぶれがないように,絞り値5.3と

シャッター速度1/2000秒の組み合わせに設定して,で

きるだけ同一日の２～３時間以内に行った.なお,撮影

後,現地または研究室において撮影した写真をPCモニ

ターで確認を行い,露出が過多または過少,あるいは不

鮮明であった場合には再度撮影を行った.

2.3 解析方法

2.3.1 林冠動態

本研究では,２ha調査区内を５m×５mに分割した

800個の全区画のうちギャップに判別された区画数か

ら,次式によりギャップ面積割合を算出した. 93）.なお,本

(％)＝
,DSF, ISF,TS

×100 (1)

また,１年間にギャップが形成される速度をギャップ

形成率,逆に,ギャップが閉鎖する速度を林冠閉鎖率と

して,これらの値を,それぞれ次式により推定した（西

村・真鍋,2006）.

おける散乱光,

(％/

,

)＝

び全光の

林内入射割合（％）の等値線図を作成した.さらに,各

樹

×
1

体の根元

×100 (2)
るために,

(％/

ラ

)＝

リック回帰のひとつである局所重み付け回帰平滑化法

を平面に応用

×
1

手法（R

×100 (3)

2.3.2 樹木個体群動態

本研究では,まず,調査林分の樹高50cm以上の樹

木群集構造を把握するために,面積２ha調査区内の

2008年における各出現樹種の階層別幹数（林冠木と下

層木）および相対幹密度を算出し,樹高1.3m以上の

すべての幹の胸高周囲長から樹種ごとに胸高幹断面積合

計（BA）を算出した.一方,全天写真撮影は２ha調査

区内の中央部分100m×100m（面積１ha区）について

行ったため,稚樹の個体群動態やそれに及ぼす環境要因

の解析については,100m×100m区内の毎木調査デー

タのみを使用した.また,稚樹の個体群動態の解析には

2008年時点で樹高が50cm以上かつ200cm以下の稚

樹を対象として,2008～2013年の期間における年あた

りの死亡率,新規加入率,および個体群平均回転率を,

それぞれ以下の式で算出した（Sheil and May, 1996；

Laurance et al., 2009）.ここで,N,N ,およびN

は,それぞれ,調査期間の初めに生存していた本数, t

年後に生存していた本数,および t年間生残した本数で

ある.

とｙ座

(％/

光

)＝ln 
N
N ×1/t×100 (4)

（indi

(％/

t

)＝ln 
N
N ×1/t×100 (5)

ff,2006）

(％/

い

)＝

2.3

＋

4 稚樹の個

2 (6)

2.3.3 林床相対光量の算出

100m×100m区の林内441か所で撮影された全天写

真のデジタル画像から地上高２m付近の林内光環境を

定量化するために,フリーソフトである植生画像解析プ

ログラムLIA for Win32の太陽光入射シミュレーショ

ン機能を用いて,林冠の開空度や,林冠上における全天

日射光量に対する撮影地点に到達する林内の光量子束密

度の透過割合を表す値である,DSF（direst site factor）,

ISF

間は,東大

rec

に

site factor）,TSF（total site factor）

の推定を行った（Whitmore et al., 19

長と林床環境との

研

究では

の新規加入に影響を及ぼ

Fを,それぞれを直達光,散
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区切り,各方形区における各樹種の稚樹の新規加入個体

数を目的変数,直達光林内入射割合および散乱光林内入

射割合を説明変数として,ポアソン分布を仮定した一般

化線形モデル（GLM）により林床光環境の影響を検証

した.林冠状態とマイクロサイトが新規加入に与える影

響については,二項検定により検証した.なお,解析対

象とした100m×100m区内の根株・倒木の木質マイク

ロサイトの面積割合は5.3％（安藤ほか,未発表デー

タ）で,本報告では生存幹の根張り部の出現面積割合は

ほとんどないものとして,この木質マイクロサイト面積

割合を基準として二項検定をおこなった.

稚樹の生残や成長については,2008～2013年の５年

間における生残割合および年平均樹高成長速度（cm/

yr）を目的変数とし,期間初めの樹高サイズ,直達光林

内入射割合,散乱光林内入射割合,定着マイクロサイト

（木質基質と土壌）,および,混み合い度の５つの指標を

説明変数にする一般化線形モデル（GLM）を構築した.

各樹幹の５年間の樹高成長量は2013年に測定された樹

高から2008年の樹高を差し引いて算出したが,本解析

では,これらの値がマイナスになった場合でも,マイナ

ス成長データとして解析に使用した.ただし,2013年

時点で本研究の対象範囲である樹高50cmよりも樹高

が小さくなった個体については解析から除外した.ま

た,ある対象個体の混み合い度は,以下の式で算出した

（Prevosto et al., 2000）.ここでは他個体は,対象個体

の半径150cm以内に位置する対象個体よりも樹高が高

い個体と定義した.個体間距離は２個体間の根元位置か

ら算出し,この値が１cm未満の場合は１cmとして計

算を行った.

り長く林

冠

＝∑tan
(

られ,これら

－

樹種の林冠層で

)

動

態の違い

(7)

なお,生残と成長のモデルでは,それぞれベルヌーイ

分布と正規分布を仮定して解析をおこなった.本研究に

おける全てのGLM の解析では,説明変数の係数が有意

な変数を稚樹の動態に影響する要因として決定した.ま

た,説明変数間における相関分析を行い,強い相関がな

いことを事前に確認した.

3.結果と考察

3.1 林分構造

2008年における面積２ha調査区内の樹高が50cm以

上の幹数は4925本で,調査区に出現した７樹種のうち,

トドマツの出現幹数が最も多かった（表１）.次いでエ

ゾマツ,アカエゾマツの順で出現幹数が多く,これら３

樹種で林分の全幹数の93.6％を占めていた.階層別の

幹数については,林冠層ではエゾマツとトドマツの幹数

の割合が高く,それぞれ林冠木の38.7％と35.1％を占

めており,下層ではトドマツが56.5％を占めて,最も

出現割合が高かった.アカエゾマツの出現割合は,林冠

層・下層ともに他の針葉樹に比べて最も低かった.これ

ら３樹種の林冠木の胸高直径の平均値（±標準誤差）

は,トドマツ38.2（±0.9）cm,エゾマツ53.8（±1.5）

cm,アカエゾマツ53.2（±2.4）cmで,さらに,最大

胸高直径はそれぞれ71.6cm, 109.1cm,107.4cmで

あったことから,全体的にトウヒ属２種の幹サイズはモ

ミ属のトドマツに比べて大きい傾向があった.調査区内

の全胸高断面積合計は45.7m ha で,エゾマツはそ

のうちの47.4％を占め,針葉樹３樹種の中で胸高断面

積の優占割合が最も高い樹種であった.このように,亜

寒帯針葉樹林においてモミ属に比べてトウヒ属の最大個

体サイズが大きいことは世界的によく知られた現象であ

る（Veblen,1986；Taylor et al.,1996；Kubota,1997；

Antos and Parish,2002a,b）.また,日本の亜高山帯林

では,トウヒの寿命はモミ属のオオシラビソやシラビソ

に比べて長く（Miyadokoro et al., 2003；Mori and
 

Takeda, 2004）,同様に北海道の北方針葉樹林において

もトドマツに比べてエゾマツやアカエゾマツの寿命が長

いことが報告されている（Suzuki et al., 1987）.従っ

て,本調査林分では,エゾマツとアカエゾマツの寿命の

長さから,これら２樹種はトドマツに比べてよ

hke an

層に留まると考え

ide, 20

３

0）や日

本の亜

の

山帯針葉樹

は下層木の更新を左右する重要な現象であると

推測される.

3.2 調査区内の林冠状態とその５年間の変化

2008年における２ha調査区内のギャップ面積割合は

33.0％で,2013年には34.0％とわずかに増加した.

2008～2013年の５年間におけるギャップ形成速度は

0.5％ yr ,林冠閉鎖速度は0.3％ yr と推定され,こ

れらの値から推定された林冠の平均回転時間（西村・真

鍋,2006）は267年と計算された.この結果は,ドイツ

の北方針葉樹林（Kat
 

0林（He
 
d Bruelhe

, 20 e  6）

1

おけるo .t a高 bn にl

混 度合み い
の個他 高樹体 の対象個体 高樹

離距個体間

表1：東大雪北方針葉樹林の200m×100m調査区における
出現樹種と2008年の林冠と下層における各樹種の出現幹数
（樹高 50cm）.

Table1：The number of stems(height 50cm)for species
 

in canopy and understory layers in 2008 in a 200m×100m
 

study plot which was established in a sub-boreal evergreen
 

coniferous forest of Higashi Taisetsu.

2008年における出現幹数（２ha )
樹種名

林冠 下層 合計

トドマツ 147 2546 2693

エゾマツ 162 1342 1504

アカエゾマツ 75 338 413

ダケカンバ 35 169 204

他樹種 － 111 111

全樹種 419 4506 4925

オガラバナ,ナナカマド,エゾノバッコヤナギ
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近年の林冠の回転時間の推定値と類似しており,一方

で,温帯に成立する落葉広葉樹林や照葉樹林に比べて非

常にゆっくりした林冠動態である（真鍋,2011）ことが

推測された.

3.3 林床光環境

面積２ha調査区内中央部分100m×100m区内の５

m×５m格子の交点441か所で撮影した全天写真の解

析の結果から,地上２mの高さにおける平均開空度は

6.7％と計算され,ギャップ面積割合から推測される林

冠の開空程度に比べて,稚樹上部の開空程度は,下層木

の存在により,かなり小さくなることが示された.ま

た,林床の直達光,散乱光,全光の入射割合の平均値±

標準偏差は,それぞれ,11.0±6.2％,12.3±5.0％,

11.2±5.7％であった（表２）.さらに,各光成分におけ

る観測値の頻度分布は平均値よりやや小さい方に偏る傾

向があり（図１）,直達光入射割合の中央値は9.6％で,

５～10％の値を観測した地点が多く,一方,散乱光入射

割合の中央値は11.2％で,7.5～12.5％の値を観測した

地点が多かった.一般に,観測場所の緯度により太陽高

度が低くなるほど,林床の直達光に対する散乱光の割合

は大きくなる傾向があり,本調査区内の林床において

も,散乱光の入射する割合は相対的に直達光の入射割合

に比べて高い地点が多いことがわかった.

林内に入射する全光に対する散乱光や直達光の割合を

空間的に把握することは重要である.そこで,直達光と

散乱光の空間分布の違いを明らかにするために,各光成

分の林内入射割合の等値線図（図２）を示すと,本林分

の林床では直達光と散乱光の空間的な相関が高い状態で

表2：東大雪北方針葉樹林における100m×100m区内の林
内441点における全天写真から推定した林冠上の太陽放射光
量に対する林内入射光量の割合の平均値（括弧内は範囲）.

Table2：Means and standard deviations of the site factors
 

estimated from hemispherical photos,which were taken at
 

441 points in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen
 

coniferous forest of Higashi Taisetsu (Values in parenth-
eses are the range of the site factors).

林内入射割合の平均値±標準偏差（％)

直達光 散乱光 全光

11.0±6.2 12.3±5.0 11.2±5.7

（0.5－33.1) （2.8－36.9) （2.0－31.6)

図1：東大雪北方針葉樹林における100m×100m区内の林内441点の全天写真から推定した林冠上の太陽放射光量に対する林
内入射光量の割合のヒストグラム.

Fig.1：Frequency distributions of the site factors estimated from hemispherical photos,which were taken at 441 points in
 

a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.

図2：東大雪北方針葉樹林における100m×100m区内の林内441点の全天写真から推定した林冠上の太陽放射光量に対する林
内入射光量の割合の等値線図.

Fig.2：Isopleth maps in a 100m×100m area for the site factors estimated from hemispherical photos,which were taken at
 

441 points in the area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.

西村尚之,赤路康朗,鈴木智之,長谷川成明,小野清美,隅田明洋,原登志彦,飯田滋生,関 剛,倉本惠生,杉田久志,中川弥智子,松下通也,廣部 宗,星野大介,稲永路子,山本進一12



はないことがわかった.つまり,この結果は,本林分の

林床光環境が必ずしも直上の林冠状態に決定されている

わけではないことを示唆している.また,林床に入射す

る直達光と散乱光の特性は,調査地が位置する緯度など

に影響されることが知られており（Whitmore et  al.,

1993）,中緯度にある本調査林分では林冠状態と林床へ

の散乱光や直達光の入射割合が一致しないと考えると,

林分の林冠状態だけでなく,直達光や散乱光の入射特性

が反映された微細な林床光環境の違いが,各樹種の稚樹

の動態特性に影響する一因であると推測される.

3.4 各樹種の稚樹のサイズ構造と出現特性

本研究の対象とする２ha調査区内の中央部分の100

m×100m区内における,樹高が50cm以上で200cm

以下の稚樹の出現幹数は,トドマツ774本,エゾマツ

573本,アカエゾマツ84本で,トドマツ稚樹の出現幹

数がもっとも多く,アカエゾマツに比べて約９倍の出現

幹数であった.また,各樹種における樹高が50cm以

上,かつ,200cm以下である各サイズ階級の幹数は,

樹高が大きくなるとともに,少なくなる傾向があり,特

に,エゾマツではその傾向が顕著であった（図３）.一

方,アカエゾマツは最小サイズと中間サイズにピークが

あるサイズ構造を示し,樹高200cm付近の幹はほとん

どみられなかった.さらに,2013年の死亡幹はどの樹

種も小サイズで多くみられ,樹高が大きくなるにつれて

死亡幹数は減少した（図３）.

100m×100m区内の稚樹の空間分布について比較す

ると,トドマツとエゾマツは調査区内の大部分の場所に

分布していたが,アカエゾマツは,他樹種に比べてまば

らな分布であり,一部稚樹の出現していない場所がみら

れた（図４）.また,どの樹種も強く集中して分布する

傾向があり,直線的な空間分布を示す場所は倒木上での

定着に関係していると推測された.さらに,各稚樹の定

着したマイクロサイトを木質と土壌・岩で分類して出現

割合を算出すると,木質上に出現した稚樹の割合はトド

マツ79％,エゾマツ95％,アカエゾマツ86％と,どの

樹種でも稚樹の定着している場所は倒木や根株などの空

間的に偏ったマイクロサイトであり（二項検定,いずれ

図3：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区において2008年に生存していた針葉樹３樹種稚樹（樹高 50cmかつ 200cm）
の樹高ヒストグラム.

Fig.3：Stem height class distributions of living saplings of three evergreen coniferous species(height 50cm,and 200cm)
in 2008 in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.

図4：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区における針葉樹３樹種稚樹（樹高 50cmかつ 200cm）の空間分布.

Fig.4：Spatial distributions of saplings of three evergreen coniferous species(height 50cm,and 200cm)in a 100m×100m
 

area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.

13北方林における稚樹の動態



も p＜0.001で有意）,トウヒ属２樹種の結果について

はこれまでの報告と類似していたが,本調査区内におけ

るトドマツの木質マイクロサイトでの出現割合はやや低

い値であることがわかった（Kubota et al.,1994；Hiura
 

et al.,1996；Narukawa et al.,2003）.

2008年における100m×100m区内のギャップの面

積割合は34.5％と,２ha調査区全体とほぼ同じ値で

あった.また,2008年における各樹種の稚樹の出現に

及ぼす林冠状態の影響を明らかにするために,2008年

以前の林冠動態を解析した結果,100m×100m区内に

おいて1999～2008年の９年間に常にギャップであった

面積割合は21.8％で,一方,常に閉鎖林冠状態であっ

た割合は65.8％であった.これらの９年間における林

冠動態の履歴に基づく閉鎖林冠下とギャップ内での各樹

種の出現割合を比較すると,エゾマツの稚樹の出現は,

1999～2008年の９年間常にギャップ内であった場所に

多く（二項検定,p＝0.048で有意）,アカエゾマツでは

常に閉鎖林冠下であった場所に多かった（二項検定,

p＝0.028で有意）.一方,トドマツの稚樹の出現は閉鎖

林冠下またはギャップ内に偏る傾向はなかった（二項検

定）.この結果は,林冠状態に対する稚樹期の更新特性

が樹種より異なっていることを示唆している.ところ

が,北方針葉樹林における稚樹の生残や成長が必ずしも

ギャップ内で有利であるとは限らないという報告がある

（Nishimura et al., 2010；Duchesne and Prevost,

2013）.また,温帯林や熱帯林での樹種の多様性の維持

に果たすギャップダイナミクスの役割は相対的に重要で

はないことが議論されている（Brokaw and Busing,

2000）.さらに,ギャップ内ではこれらの樹種の下層木

の更新や低木性樹種の成長により必ずしも林床光環境が

よいとは限らないので,林床へ到達するより微細な光条

件を考慮すると,直達光や散乱光の入射特性が稚樹の動

態に影響していると推測される.

3.5 各樹種の稚樹個体群の動態特性

2008～2013年の５年間における各樹種の稚樹の年平

均死亡率は,2.81～3.96％ yr の範囲にあり（表３）,

トドマツの死亡率が最も高く,アカエゾマツでは最も低

い傾向にあったが,樹種による有意な死亡率の違いはな

かった.なお,胸高直径１cm以上の下層木においても

エゾマツやアカエゾマツに比べてトドマツの死亡率は,

高い傾向にあった（Nishimura et al., 2010）.一方,エ

ゾマツの年平均新規加入率は6.21％ yr で,新規加入

率が3.14％ yr と最も低いトドマツに比べて有意に高

かった.この結果,３樹種における稚樹の個体群平均回

転率は3.55～4.82％ yr となった.胸高直径１cm以

上の個体群の回転率と比較して（Nishimura et  al.,

2010）,エゾマツやアカエゾマツの稚樹期の個体群回転

率は非常に高く,これらの樹種では成長にともない個体

群回転率が小さくなる傾向があると推測された.一方,

トドマツでは成長にともない個体群の回転率が大きく変

化しない個体群動態の特徴を持っていることがわかっ

た.

3.6 各樹種の稚樹の樹高成長特性

2008～2013年の５年間生残した稚樹の樹高成長を推

定するために,各個体の2013年の樹高から2008年の樹

高を差し引いたところ,幹の傾きや根返りなどにより,

2008年の樹高より小さくなる場合が観察された.特に,

2013年の樹高が解析対象の50cmより小さくなる幹が

69本あり,これらの個体は以下の解析から除外した.

どの樹種も2013年の樹高が2008年の樹高より小さくな

る個体が存在し,全体の約25％の291個体が樹高成長

としてはマイナスの値を示した.なお,本研究では

2008～2013年の５年間の樹高の差を成長量と定義した

ため,この値が０未満であってもマイナス成長として計

算したところ,樹高の年成長速度の頻度分布は,どの樹

種も０～２cm yr の階級を中心とした正規分布に近い

形状を示した（図５）.さらに,トドマツにおける稚樹

図5：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区における針葉樹３樹種稚樹（樹高 50cmかつ 200cm）の５年間の樹高成長速
度のヒストグラム.

Fig.5：Frequency distributions of annual height growth of saplings of three evergreen coniferous species (height 50cm,
and 200cm)during five years in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.
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の樹高成長速度の平均値は,トウヒ属の２樹種に比べて

有意に大きく,トウヒ属の約２倍の3.2cm yr であっ

た（表３）.一方,トウヒ属の稚樹の年成長速度の平均

値には大きな違いはなく,アカエゾマツの樹高成長速度

がやや小さい傾向にあった.以上から,モミ属のトドマ

ツは,稚樹期の生残や新規加入においてトウヒ属２種に

比べて劣勢であるが,樹高成長速度では優勢であること

が示された.また,アカエゾマツの出現幹数は稚樹期だ

けでなく下層や林冠層でもエゾマツに比べて少なく,稚

樹の成長速度に違いがないこれら２種の出現幹数の違い

は,実生定着過程や稚樹期の新規加入特性に関係してい

ると推測される（Kubota,1997）.

3.7 稚樹の動態に及ぼす環境要因の検出

各樹種の生残・死亡や樹高成長に及ぼす影響として

様々な環境要因が考えられるが,本研究ではマイクロサ

イト（定着基質）,林冠状態（閉鎖林冠とギャップ）,林

床入射光量,稚樹混み合い度,個体サイズについて検討

を行った.しかしながら,ここでの解析では,モミ属と

トウヒ属の稚樹や下層木の動態の違いに関係する要因と

して知られている林冠状態（Takahashi, 1997；

Miyadokoro et al.,2004）が,本林分での稚樹の生残や

樹高成長に影響を及ぼすという明確な傾向はどの樹種に

おいても示されなかった.

そこで,稚樹の生残と成長の解析については,林床入

射光量（直達光と散乱光）,稚樹混み合い度,個体サイ

ズ,マイクロサイトを説明変数とした各樹種の生残や成

長に及ぼす要因を検出する一般化線形モデルGLM によ

る解析を行った.まず,稚樹の生残・死亡についての解

析の結果をまとめると,トドマツの稚樹は,サイズが大

きいほど生残しやすく,自個体より樹高の高い稚樹が混

み合うほど死亡率が高くなり,散乱光の入射割合が高い

場所ほど生残する可能性が高いことが示された（表４）.

一方,エゾマツは隣接する稚樹の混み合い度が高いほど

死亡する割合が高い傾向があった.なお,アカエゾマツ

の生残・死亡に影響する明確な環境要因は検出されず,

これはアカエゾマツの死亡数が少なかったことが一因で

あると推測された.

次に,稚樹の樹高成長の解析の結果をみると,樹高サ

イズと混み合い度の影響については生残に関する傾向と

同様であったが,一方,林内光入射割合の影響について

は,どの樹種もプラスの効果として検出され,トドマツ

とエゾマツでは散乱光の入射割合が,アカエゾマツでは

直達光入射割合が大きいほど,稚樹の成長速度が大きい

ことが示された（表５）.

本林分における稚樹の新規加入に及ぼす環境要因の傾

向についてまとめると,５m×５m区画における新規

加入数に及ぼす林内光入射割合の影響についての解析か

ら,直達光の入射割合が高い場所ではトドマツとエゾマ

ツの新規加入数が少なく,散乱光の入射割合が高い場所

表4：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区における各稚樹の５年間の生残に関して林床環境から説明するモデルの解析結
果.
なお,括弧内の数値は標準誤差を示す.また,太字の切片と回帰係数は p＜0.05で有意であることを示す.

Table4：Estimated parameters of GLM models for the effects of forest floor environments on the survival of three evergreen
 

coniferous species during five years in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.
Values in parentheses show standard error,and intercepts or parameters marked in bold are significant at p＜ 0.05.

回帰係数
樹種名 切片

樹高 直達光 散乱光 混み合い度 マイクロサイト

トドマツ 0.076(0.538) 0.011(0.003) 0.010(0.029) 0.093(0.038) －0.376(0.064) －0.268(0.280)

エゾマツ 0.523(0.821) 0.006(0.005) 0.009(0.040) 0.066(0.040) －0.380(0.061) 0.560(0.533)

アカエゾマツ －3.858(2.469) 0.014(0.014) 0.158(0.120) 0.262(0.168) －0.252(0.216) 1.075(1.024)

表3：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区における針葉樹３樹種稚樹（樹高 50cmかつ 200cm）の５年間の個体群動態
および樹高成長速度.
なお,括弧内の数値はブートストラップ確率分布による95％信頼区間を示す.

Table3：Population dynamics and annual height growth of the saplings of three evergreen coniferous species (height
50cm,and 200cm)during five years in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.
Values in parentheses show 95% bootstrap confidence interval.

樹種名

2008年における

出現幹数

(ha )

平均樹高±標

準偏差

(cm)

年死亡率

(％ yr )

年新規加入率

(％ yr )

個体群回転率

(％ yr )

平均樹高成長

速度

(cm yr )

トドマツ 774 102.2±40.6
3.96

(3.31－4.63)

3.14

(2.56－3.75)

3.55

(3.14－4.00)

3.2

(2.8－3.6)

エゾマツ 573 85.1±35.3
3.42

(2.73－4.09)

6.21

(5.32－7.15)

4.82

(4.23－5.38)

1.6

(1.3－1.9)

アカエゾマツ 84 92.5±35.2
2.81

(1.23－4.52)

4.84

(3.01－7.16)

3.83

(2.51－5.30)

1.4

(0.9－1.9)
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ほど多くなることがわかった（表６）.一方,アカエゾ

マツでは散乱光も直達光も新規加入に対して有意な要因

ではなかった.また,林冠状態と新規加入との関係につ

いて解析したところ,エゾマツとトドマツでは2008～

2013年の５年間,常にギャップであった場所に有意に

新規加入が偏っていることが示された（二項検定,それ

ぞれ p＜0.001と p＝0.002で有意）.さらに,新規加入

した稚樹の出現場所は,どの樹種でも木質上のマイクロ

サイトに強く偏ることが示され（二項検定,いずれも

p＜0.001で有意）,2008年の稚樹生存個体の出現場所

の傾向と同様に,モミ属のトドマツよりトウヒ属の２種

において新規加入が木質マイクロサイトに偏る傾向が顕

著であり,特に,二項検定による信頼区間の比較から,

エゾマツとトドマツの新規加入個体の木質マイクロサイ

トへの依存程度（出現割合はそれぞれ96.6％と77.8％）

に有意な違いが検出された（木質マイクロサイト出現割

合の信頼区間,それぞれ93～99％と69～85％）.

3.8 稚樹の樹高成長と林床光環境との関係

３樹種の稚樹の樹高成長と林内光環境との関係が散乱

光と直達光により異なることから,樹高成長の応答を,

散乱光と直達光に対するパターンとして示した（図６）.

ここでは,説明変数を直達光入射割合と散乱光入射割合

に絞ってGLM による解析を行い,推定された各パラ

メータをもとに予測モデルを作成した.トドマツとエゾ

マツの樹高成長は,散乱光入射割合が大きくなるにつれ

表5：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区における各稚樹の５年間の樹高成長に関して林床環境から説明するモデルの解析
結果.
なお,括弧内の数値は標準誤差を示す.また,太字の切片と回帰係数は p＜0.05で有意であることを示す.

Table5：Estimated parameters of GLM models for the effects of forest floor environments on the height growth of three
 

evergreen coniferous species during five years in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi
 

Taisetsu.Values in parentheses show standard error,and intercepts or parameters marked in bold are significant at p＜

0.05.

回帰係数
樹種名 切片

樹高 直達光 散乱光 混み合い度 マイクロサイト

トドマツ －2.026(0.946) 0.023(0.005) 0.038(0.049) 0.220(0.062) －0.466(0.203) 0.311(0.458)

エゾマツ －2.503(0.918) －0.001(0.004) 0.029(0.044) 0.294(0.043) －0.315(0.104) 0.931(0.669)

アカエゾマツ －1.580(1.667) 0.003(0.010) 0.152(0.073) 0.119(0.083) －0.117(0.230) －0.026(0.820)

表6：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区における各稚樹の５年間の新
規加入に関して林内光入射割合から説明するモデルの解析結果.
なお,括弧内の数値は標準誤差を示す.また,太字の切片と回帰係数は p＜
0.05で有意であることを示す.

Table6：Estimated parameters of GLM models for the effects of the site
 

factors on the recruitment of three evergreen coniferous species during
 

five years in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous
 

forest of Higashi Taisetsu.Values in parentheses show standard error,
and intercepts or parameters marked in bold are significant at p＜ 0.05.

回帰係数
樹種名 切片

直達光 散乱光

トドマツ －0.714(0.338) －0.156(0.031) 0.079(0.029)

エゾマツ －2.155(0.266) －0.060(0.021) 0.152(0.019)

アカエゾマツ －2.364(0.810) －0.022(0.068) －0.033(0.076)

図6：東大雪北方針葉樹林の100m×100m区における直達光と散乱光の林内入射割合に対する針葉樹３樹種稚樹（樹高 50cm
かつ 200cm）の樹高成長速度の応答パターン.

Fig.6：Responses of the height growth of saplings of three evergreen coniferous species (height 50cm,and 200cm)to
 

the direct and indirect site factors in a 100m×100m area in a sub-boreal evergreen coniferous forest of Higashi Taisetsu.
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て増加するが,直達光入射割合が大きくなってもほとん

ど増加しないパターンを示した.また,散乱光入射割合

が小さい時のトドマツの樹高成長はエゾマツに比べて大

きく,散乱光入射割合が大きくなるにともないエゾマツ

の樹高成長の増加量がトドマツに比べて大きくなること

が示された.一方,アカエゾマツの樹高成長速度は,散

乱光入射割合に比べて直達光入射割合が増加すると顕著

に高くなる傾向があり,林床に入射する直達光と散乱光

の特性の違いが３樹種の稚樹の樹高成長パターンを決定

する重要な要因であることが明らかとなった.しかしな

がら,本結果は,一見するとギャップでの稚樹の出現や

新規加入における樹種による違いと矛盾する点もある

が,これは,本調査地の緯度に影響される太陽光入射角

度から推測して,直達光と散乱光の林床入射割合が林冠

状態と一致しないことが一因であると考えられる.

4.まとめ

本研究は北半球の中高緯度地域にある,ユーラシア大

陸・北アメリカ大陸の東西にそって帯状に分布する北方

針葉樹林の維持機構と環境変動に対する森林樹木群集の

応答を明らかにすることを目的として行われたものであ

る.日本では,北方針葉樹林の分布は北海道中部以北・

以東に限られ,特に,明治時代以降の人為撹乱などの影

響により,現在,原生状態の北方針葉樹林の分布は限ら

れており,その大部分は大雪山周辺地域にみられるだけ

となっている.一般に北方針葉樹林の構成樹種は少なく

（Antos and Parish,2002a,b；Taylor et al.,2006）,本

調査林分の林冠構成樹種としては,アカエゾマツ・エゾ

マツ・トドマツの常緑針葉樹３種と落葉広葉樹のダケカ

ンバの計４樹種のみであった.これらの主要な常緑針葉

樹３樹種はトウヒ属 Picea spp.とモミ属Abies sp.であ

り,亜高山帯常緑針葉樹林の樹種出現パターン

（Miyadokoro et al.,2003,Mori and Takeda,2004）と

類似した数樹種が共存する林分構造である.また,これ

らの森林における生活形の類似するトウヒ属とモミ属の

共存の維持には,自然撹乱や下層における光環境,実生

の定着マイクロサイト,競争関係,生活史特性などの役

割が知られている（Hiura et al.,1996；Antos and Par-

ish, 2002a；Mori et al., 2007；Mori and Komiyama,

2008）.亜寒帯林でのトウヒ属の実生の定着はモミ属に

比べてマイクロサイトの影響を受けやすく（Simard et
 

al., 1998；Takahashi et al., 2000；Narukawa et al.,

2003；Mori and Takeda, 2004；Mori et al., 2004；

Iijima et al., 2009）,また,閉鎖林冠下のような暗い林

床ではモミ属の稚樹の成長速度はトウヒ属に比べて大き

い（Mori and Takeda,2003）が,林冠層でのトウヒ属

の個体サイズはモミ属に比べて大きく,その寿命も長い

（Antos and Parish,2002a,b）とされている.北海道の

北方針葉樹林においても同様に,トドマツの実生や稚樹

はエゾマツやアカエゾマツに比べて耐陰性が高く,より

暗い林床での成長や生残に有利であることが知られてい

る（Iijima et al., 2009；Bontempo e Silva et al.,

2012）.

先行研究であるNishimura et al.（2010）は,東大雪

北方針葉樹林において胸高直径１cm以上の樹木の個体

群動態や空間分布,種間の競争関係を解析したところ,

異なる成長段階による３樹種の競争関係が各樹種の生活

史特性のトレードオフや空間分布の特徴とも関連してい

ることを示した.トドマツはトウヒ属２種に比べて死亡

率が高く,寿命が短いが,個体群の新規加入速度におい

て有利である.一方,トドマツに比べて林冠層での死亡

率が低いトウヒ属２種は,寿命と個体サイズという生活

史特性において競争的に優位にある.そのため,林冠層

において空間分布が重なり合うトドマツとアカエゾマツ

の間には一方向的な競争関係が存在するが,空間分布が

重ならないトドマツとエゾマツの間には一方向的な競争

関係は存在しない.さらに,トドマツの下層での出現個

体数はトウヒ属に比べて多く,下層木の空間分布が重な

るエゾマツまたはアカエゾマツとの間において競争関係

が存在する.ところが,アカエゾマツとエゾマツの下層

木と林冠木の間では互いに空間分布が重ならず,一方向

的な競争関係は存在しない.ただし,両樹種の下層木間

および林冠木間の出現はどちらもランダムな空間分布関

係にあり,競争関係は存在しない.同様に,日本の北方

針葉樹林ではアカエゾマツとエゾマツが常に競争関係に

ないという結果が示されている（Kubota and Hara,

1995）.

上記のような樹種間の競争関係と空間分布相関を本研

究結果から考察すると,下層木間ではランダムな分布相

関を示すエゾマツとアカエゾマツは,倒木などの微細な

サイト上での直達光と散乱光に対する稚樹成長の応答の

違いにより更新の優劣が決定される.従って,稚樹期に

おける林床光環境のような更新ニッチ（Grubb, 1977）

が異なることがこれら２樹種の共存を促進していると推

測される.ただし,本研究で示した２樹種の更新ニッチ

の違いは,林床光環境という林冠状態にも関連した要因

に左右されている（Canham, 1989）が,樹種の多様性

の維持に果たすギャップダイナミクス（ギャップ分割

説）の役割は重要ではないという議論もある（Brokaw
 

and Busing,2000）.

一方,下層で同所的に出現するトドマツとエゾマツ

は,類似した散乱光依存性により互いに一方向的な競争

関係にあり,下層から上層への成長段階においての光を

めぐる競争と耐陰性の違いが林冠層での異所的な出現パ

ターンをもたらし,これがこれら２樹種の共存を促進す

る現象として考えられる.さらに,トドマツとアカエゾ

マツの林冠層と下層での競争関係の逆転は,下層におけ
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る直達光に依存したアカエゾマツの成長特性と耐陰性に

よるトドマツの成長優位性,林冠層におけるこれらの２

種の寿命と個体サイズの違いにより説明することがで

き,このような生活史特性と強く関連した競争様式がこ

れら２樹種の共存を維持していると考えられる.

以上,本研究の結果から下層での各樹種の動態には微

細なスケールでの光環境条件が関連していることが明ら

かとなった.さらに,先行研究（Nishimura et  al.,

2010）を加えて考察することにより,稚樹期における林

床の光環境に対する樹種間の応答の違いは,各樹種の更

新過程や競争様式とも関連しており,北方針葉樹林の共

存のメカニズムに重要な役割を果たしていると結論され

た.
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