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北海道北部の森林生態系が台風による撹乱をうけた状況を想定し,撹乱以後の生態系および炭素動

態の回復過程を定量的に評価することを目的とした撹乱操作実験が実施された.本実験に際し,遷移

初期段階にあるダケカンバ二次林を対象に葉群の完全切除が実施された.撹乱処理の結果,葉群は撹

乱以前の状態への回復の兆候を示すものの,撹乱から３年経過した段階においても未だに完全な回復

に至っていない.一方で,同一光条件下での個葉レベルの最大光合成速度は撹乱以前と比べて高まる

傾向を示した.また,撹乱による林冠構造の変化は林床の微気象環境を変化させ,林床植生であるサ

サの被度を高めた.本結果から,葉群撹乱による生態系炭素動態への影響として,短期的には樹木の

光合成機能が高まることで直後にみられる生産性の低下が補償されるが,一方で長期的にはササの被

度を増加させ遷移の進行を妨げることで炭素動態を大きく変化させる可能性のあることが考えられ

る.したがって,今後の気候変化に伴い同域に強い勢力の台風が到来する頻度が高まると,長期的に

はササの優占度がさらに高まることで,従来とは異なる植生状態やそれに伴う生態系炭素動態へ移行

する可能性が示唆される.

Transitional features of the ecosystem state and carbon dynamics after
 

an episodic typhoon disturbance in a northern forest in Japan
 

Motomu Toda ,Karibu Fukuzawa ,Masahiro Nakamura ,Motonobu Tanaka ,Toshiya Yoshida ,
Hideaki Shibata ,Xin Wang ,Sachinobu Ishida ,Rie Miyata

To assess the effects of typhoon-induced disturbance on vegetation state, foliage, and ecosystem carbon
 

dynamics,we conducted a manipulation experiment to simulate typhoon disturbance in a northern forest in
 

Japan. The experiment simulated a less intensive disturbance than one that would cause stand replacement,

forcing the vegetation to form an alternative stable state. We ripped away most of the foliage from the
 

overstory trees in an established plot. Three years after this disturbance,the foliage had recovered to one-third
 

of its original state before the disturbance occurred,whereas the photosynthetic rate was markedly higher than
 

that before the disturbance. The structural changes in the foliage of the overstory trees after the disturbance
 

resulted in a brighter light environment at the forest floor,which favored the growth of understory vegetation.

These results suggest that from a long-term viewpoint,widespread understory Sasa vegetation may disturb the
 

regeneration of tree seedlings,creating an alternative stable state in which Sasa dominates in the next generation
 

of the forested area.
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1.はじめに

以前より花粉や樹木年輪を用いる科学分析法から過去

の気候変動を復元する試みがなされているが,同時にこ

の方法から過去の気候変動に伴う植生の変遷を知ること

ができる（高原,2012）.これまでの研究から,過去の

気候変動は数百年から数千年単位の長い時間スケールで

起こっていることが示され,植生はこの気候変動下で移

動・分散を繰り返すことで環境に適応してきた,と考え

られている（甲山,2012）.

一方で,近年みられる気候変動は従来と異なりより短

時間スケールでの急激な変化を伴う場合が多く,突発的

な気象現象の頻度が高まっていることが指摘されている

（Lloret et al.,2012；Wei et al.,2014；IPCC,2013）.こ

の突発現象の規模や頻度の事前予測は難しく,それゆえ

生態系への気候変化の影響を定量的に予測できる段階に

は至っていない（甲山,2012）.したがって,今後予想

される気候変化や突発的な自然現象が陸域生態系に及ぼ

す影響の正確な評価と予測を行うためには,様々な状況

を想定した生態系レベルでの実験的研究を行い,生態系

応答のメカニズムを把握することが有効なアプローチの

一つと考えられる（e.g.,Foster et al.,2004）.

北海道に目を向けると,これまでは夏に南の熱帯海上

で発達した台風が北海道に上陸する頻度は高くなく,ま

た本州上空に発達する梅雨前線に伴う降雨（豪雨）や強

風などが大きな災害を招く要因として働くことは少な

かった（例えば,日浦,2005）.しかし,近年では過去

の気象統計に基づく平年値では説明できない現象が道内

各地でも確認されており,これらが北海道の陸域生態系

へ様々な側面から短期・長期的時間スケール下で影響を

及ぼすことは十分に考えられる.

2004年９月初秋,北海道に50年に一度といわれる大

型台風が上陸し,道内各地の森林で大規模な被害が生じ

た.台風の上陸以前から,道内の複数地域の森林では生

態系のエネルギー・炭素循環の解明を目的としたタワー

フラックス観測が実施されていたが,幾つかの調査地は

この大型台風の影響で計測機器の大量破損や調査対象の

森林が壊滅的被害を受ける等の事態となった.北海道北

部の北海道大学北方生物圏フィールド科学センター（以

下,北大FSC）・雨龍研究林内においても同時期に２つ

のタワーフラックス観測調査区が設けられていた.これ

らの調査区では計測機器や林分破壊は幸いにして免れ,

台風前後の気象・フラックスデータを連続計測すること

ができた.Toda et al.（2011）は,2004年から2008年

まで同調査区の一つであるダケカンバ若齢林分で取得さ

れたフラックスデータ解析を行い,台風到達直後にダケ

カンバの葉群が多量に吹き飛ばされる被害が生じ,その

後数年にわたって生態系の炭素動態がこの撹乱の影響を

うけたことを報告した.撹乱後,生態系の総一次生産量

（Gross primary production, GPP）は時間経過ととも

に増加し,このGPPの増加に伴って正味生態系生産量

（Net ecosystem exchange,NEP）も増加したというも

のであった（Toda et al.,2011）.しかしながら,この一

連の観測研究においては,林分の優占種であるダケカン

バの個葉光合成計測や土壌呼吸速度の計測が充分に行わ

れず,そのためNEPの年々変化を引き起こした生態系

応答の要因の解明には至らなかった（福澤,2014）.そ

こで,筆者らはタワーフラックス観測が行われていた雨

龍研究林内のサイトと同様な植生構造を持つダケカンバ

林を対象に,2004年と同程度の台風強度を想定した撹

乱模倣実験調査区を新たに設け,撹乱前後の植生動態

（特に葉群構造の変化に着目）,個葉レベルの光合成,土

壌炭素フラックスの撹乱影響を定量的に評価することを

目的とした台風模倣実験を実施してきた.本論では撹乱

実験で得られた幾つかの知見を示し,今後必要とされる

課題について記載した.

2.調査方法

2.1 観測サイト周辺の気候および植生の特徴

日本の国土の北に位置する北海道は周辺を海に囲まれ

ていることから海洋性気候の色合いが濃い.夏季にはオ

ホーツク海上空に停滞する高気圧からの冷たく乾燥した

空気が道内へ吹き出すことから冷涼となり,冬季にはシ

ベリアからの厳しい寒気団が到来することにより,特に

日本海側は一年の約半分の期間が積雪に覆われる多雪地

帯となる.そのため,道内の多くの地域ではおよそ11

月から５月にかけて地表は積雪に覆われ,この影響によ

り植生の生育期間は本州の平地に比べて短い.

今回の台風模倣実験が行われた北海道北部の年平均気

温はおよそ0.5～５℃,年降水量は1000～1800mmの

範囲にある（図１）.特に,内陸部では気温の低下が著

しく調査区周辺（幌加内町母子里）は日本の冬期最低気

温を記録した場所である（－41.2℃,1978年２月17日

雨龍研究林による観測）.

同地域にみられる陸域植生の極相系は針葉樹と広葉樹

が混在した汎針広混交林である（小島,1987）.また,

冷涼な気候のため湿地域も広範囲に拡がっている.低標

高地には北アジア太平洋要素と呼ばれる落葉高木の代表

的樹種であるカンバ類（カバノキ科カバノキ属）が広く
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優占している.一般にカンバ類は冷涼な気候を好み,本

州では標高の高い亜高山帯に分布するが,北上するほど

低地に出現するようになる.北海道では低地からおよそ

標高1000m程度の森林限界付近まで広範囲に分布する

（渡邊,1995；沖津,2002）.カンバ類は北方陸域植生の

先駆種であり低地には主にシラカンバ,寒冷で標高が高

くなるほどダケカンバが増加する傾向にあり土地が撹乱

されるとこれらの種がすばやく定着して二次林を形成す

る.また,北海道北部の森林地帯では林床植生としてク

マイザサやチシマザサが密生していることも特徴として

挙げられる（Noguchi and Yoshida,2005）.密生したサ

サは天然林の更新動態に影響するばかりでなく,土壌炭

素・窒素循環にも重要な役割を果たしている（Fukuza-

wa et al.,2006）.この地域では,ササによる樹木の更新

阻害を解消するため,1970年代以降,重機を用いてサ

サを表土ごとはぎ取る作業（掻き起こし）が行われてお

り（Yoshida et al., 2005）,その結果,ダケカンバ二次

林が広く優占している.

2.2 台風撹乱模倣実験

調査地は,雨龍研究林内泥川流域の上流部（44°N25’

58’’,142°E12’43’’,470m a.s.l）に位置する林齢19年

生（2011年現在）のダケカンバ群落である（図２）.撹

乱実施前年の冬季（2010年11月）,林分に撹乱を与え

ない10m×10mのプロット（以下,対照区 Control

とする）と,台風による風害を想定し葉枝芽の強制奪取

を行う撹乱調査区（以下,処理区 Treatmentとする）

が設けられ,各調査区中心では地中温度,土壌水分等を

測定するセンサーが埋設された（２深度,0.05m,

0.30m）.翌年夏（2011年８月）には各調査区で毎木調

査が行われた.この時点で,処理区および対照区におけ

る樹木個体数はそれぞれ198本/100m,144本/100

m,胸高断面積合計は0.18m/100m,0.21m/100

m,平均胸高直径は3.5（1.9）cm,3.2（1.7）cm

（括弧内は標準偏差）であった.ダケカンバは本数,胸

高断面積合計で92％を占めており,群落高はおよそ７-８

撹乱と植生・生態系炭素動態

図1：温度および降水量との関係から区分された世界の代表
的な自然植生（Whittaker, 1970）.同図には,小島（1997）
により明記された北海道およびタイガの位置を含む.

Figure1：Diagram of the global biomes classified in rela-
tion to temperature and annual precipitation. The Hok-
kaido region is represented by the shape filled with back-
ward slashes,and the taiga region by the shape filled with

 
dots.

図2：本観測調査地（黒丸）の位置情報（北海道幌加内市母子里,北海道大学北方生物圏フィールド科学センター雨龍研究林
内）.白丸は雨龍研究林庁舎を表す.

Figure2：Overview of the Uryu experimental forest of Hokkaido University in northern Japan. Closed and open circles
 

indicate the observation point and main station in the Uryu experimental forest,respectively(44°25’58’’N,142°12’43’’E,470
 

m a.s.l).
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mであった.

2011年６月,隣接した調査区間に高さ８mの観測タ

ワーが設置され,2011年早秋,2004年の大型台風が到

来した日（９月８日）とほぼ同時期に,処理区で摘葉

（芽を含む）が２回に分けて実施された（９月１日,９

月15日）（写真１(a））.撹乱処理直後,林床には緑色

を帯びたダケカンバ葉が地面を覆い（写真１(b）,2011

年９月15日撮影）,摘葉作業の影響で林床部のササが一

時的に少なくなった（写真１(c）,2011年９月15日撮

影）.しかし,撹乱処理から３年経過した2014年では処

理区におけるササが再び回復し,地面を広く覆いはじめ

た（写真１(d）,2014年８月18日撮影）.

2.3 データ収録

2.3.1 気象データ・土壌呼吸速度の計測

処理区と対照区の間に設けた昇降式の観測タワーには

2011年７月に気象センサー,植生動態モニタ用カメラ,

データ収録機器等が取り付けられた.年間を通じて計測

されている一般気象要素は放射収支計（CPE-NR4,

Kipp&Zonen, The Netherlands）,光合成有効放射

（PAR）計（CEK-ML020P, EKO）, 温 度 湿 度 計

（HMP155, Vaisala, Finland）,放射温度計（SI-111,

Campbell, USA）などで,また,各調査区の中心に埋

設された地温計（C-PTG, Climatec, Japan）と土壌水

分計（CS616, Campbell, USA）で得られるデータと併

せて10分間隔でデータロガー（CR-1000, Campbell,

USA）に記録される.融雪後（６月）から着雪前（10

月後半）の無積雪期間には,タワー上部に設置された転

倒升式雨量計（CTKF-1,Climatec,Japan）で雨量が計

測され,また,処理区,対照区の各中心部には林床から

高度２mに三杯風速計（Model010C, Met  One Int.,

USA）とPAR計（ML-020, EKO）が設置されている.

高度２mは林床植生であるササの背丈高を上回ってい

る.これらの全気象データは記録後,一日一回正午に

データサーバに転送されている.

林外と林内における光環境を同時に計測することで,

上層木の光吸収量を計算できる.ここでは,林内,林外

に設置されたPARセンサーから次式により葉群による

光吸収量（Absorbed PAR）を算出した.

APAR＝PAR －PAR －PAR (1)

ここで,PAR とPAR は,タワー上部で計測さ

れた下向き（大気から地面方向）,上向き（地面から大

気方向へ）のPAR (μmol m s )である.PAR は,

処理区,対照区の各中心点で計測された下向きのPAR

（計測高度は２m）である.

また,土壌呼吸速度計測用の自動開閉チャンバー（北

大低温科学研究所制作）が各調査区に一つ設置され,土

壌呼吸速度（Ｆ）（mg CO m s ）が評価される.４

時間毎に10分間チャンバー蓋が閉じ,チャンバー内の

CO 濃度をCO 濃度計測プローブ（GMP343, Vaisala,
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写真1：(a）撹乱操作（上層木ダケカンバ Betula ermaniiを摘葉）実験の作業風景,(b）撹乱操作直後の処理区土壌面の状況,
林床は取り除かれた葉で覆われている.(c）撹乱操作直後の処理区における林床風景（ａからｃは2011年９月１日,15日撮
影）,(d）撹乱操作から３年後の処理区における林床風景（2014年８月18日撮影）

Photo1：Overview of the disturbance-manipulated plot. (a)Technical staff and students defoliating the overstory trees,
Betula ermanii. (b)After the treatment,removed foliage covered the forest floor. (c)and (d)show the forest floor just

 
before manipulation and three years later,respectively. Photos (a)to (c)were taken on September 1 or 15 ,2011 while
(d)was taken on August 18 ,2014.



Finland）を用いて自動計測する.Ｆは次式から算出さ

れる（阪田,1999）.

F＝ρ×
V
A
×Δc
Δt

×
273

273＋T
(2)

ここで,ρはCO 密度（kg m s ）,Ｖはチャンバー

の体積（m）,Ａはチャンバー底面積（m）,Δcは

CO 濃度差（m m 換算値）,Δtは対象時間間隔であ

る.また(2)において,表層地温T が用いられた.

2.3.2 植生構造動態およびフェノロジー計測

林分の主要高木であるダケカンバの撹乱に伴う植生構

造の変化,特に葉群動態の評価を非破壊的に定量化する

ためには,光学的原理に基づいた方法や画像内に含まれ

ている色情報に基づいて画像処理する方法が有効であ

る.本研究では,対象調査区内に設定された複数の地点

で年に数回程度,葉量の最大値を迎える季節（主に６月

下旬から８月後半）に林床から林冠方向へむけてデジタ

ルカメラにより写真撮影が行われた.その際,撮影高度

はササ高を考慮して２m以上とした.

撹乱に伴う葉群動態を評価する上では複数の指標値を

用いる必要があるが,ここでは葉面積指数（Leaf area
 

index,LAI）を取り扱い,次式から算出した.

AI＝
－cc×log CP

k
, (3)

ここで, kは吸光係数, CC は林冠被度（Crown
 

cover）,CPは林冠空𨻶指数（Crown porosity）を表

す.本研究で用いる画像はデジタルカメラ（Coolpix
 

5400, Nikon, JAPAN）で撮影されたもの（カバー画

像）を用い,撮影では広角レンズを最大焦点距離

（f5.8mm,35mmカメラ換算で28mmに相当）に設

定した.また,葉群を検出する方法としてBlue chan-

nel detection methodが用いられた（例：写真2,Mac-

farlane et al., 2007；Macfarlane et al., 2011；Ryu et
 

al., 2012）.ただし,2011年は魚眼画像からLAIを算出

した.その際,同じデジタルカメラにNikon純正コン

バータ（Fisheye converter UR-E10,Nikon,JAPAN）

を取り付け,画像解析ソフトDHP-TRAC-Winを用い

て解析処理した（Leblanc et al., 2005）.その際,カ

バー画像と魚眼画像の両者の画像範囲が同一になるよう

対応づける必要があり,天頂角32°の画角範囲が利用さ

れた.

2.3.4 上層木の光合成活性

個葉光合成速度の計測は携帯型光合成測定器

（LI6400, LICOR,Lincoln,NE,USA）を用いて行われ

た.この調査の目的は撹乱前後でダケカンバ個葉光合成

機能の変化をとらえることであり,本論では処理区,対

照区における葉の光強度-光合成関係についてのみ述べ

ることとした.計測実施期間は撹乱処理（2011年９月

１日）より前の2011年８月９～11日と撹乱処理から３

年後の2014年８月17～18日である.

2011年では各調査区で５回（枚）,林冠上層の葉を選

択して行われた.その際,計測葉の選択基準として,

１）葉が十分に発達していること,２）可能な限り他の

枝葉による被陰を受けていないこと,が考慮され,選択

された大半の葉は当年枝の上から二,三番目の葉が用い

られた.一方,2014年では,各調査区で３回実施され

た.その際,計測前に葉緑素指数（スパッド値）（ポー

タブル葉緑素計（SPAD-502Plus,コニカミノルタオプ

ティクス）が測定され,スパッド値が30以上の葉が計

測対象とされた.光強度-光合成関係の計測では,計測

前に葉温,チャンバー内湿度・CO 濃度を一定状態に

保ち（チャンバー内CO 濃度400μmol mol ,相対湿

度70％,葉温25℃,大気飽差（VPD）＜1kPa）,また,

写真2：画像処理に用いた（a）処理区,(b）対照区の林冠写真（ここで用いた画像は2012年に撮影されたスナップショットを
示す）.写真下段は,上段の写真を処理したもので,黒色,灰色,白色はそれぞれ,葉群,ギャップ大,葉群で囲まれた中にあ
るギャップ（小）を表す.ここで,ギャップ（大）とは全イメージの1.3％以上に相当する面積部とする.

Photo2：Detection of foliage cover in the forest canopy using color-manipulated images taken directly upward from the
 

forest floor in the disturbance-manipulated (T)and intact (C)plots. We used the blue channel detection method to extract
 

foliage.
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サンプル葉の気孔コンダクタンスが安定していることを

確認し,光強度（photosynthetic photon flux density,

PPFD）をPPFD＝０～2000μmol m s の範囲で変

化させた.

3.結果

3.1 林内気象と土壌呼吸速度の特徴

2011年から2014年までの生育期間中,対象調査区で

えられた平均気温は15℃,最高気温は23℃,最低気温

は1.0℃であり,気温の季節変化は大きいが年々変動は

小さかった.また,生育期間における積算降水量の年平

均はおよそ500mm程度であるが,2012年は1000mm

以上で他年と比べて多降水年であった.

林内の気象変数および土壌呼吸速度は撹乱処理の次年

度以降,２年間にわたり両区間で大きな差異が見られ

た.2011年における表層地温は処理区と対照区の間で

大きな差異は見られず,操作実験後も同様の傾向が続い

た（図3a）.その後,2012年,2013年では処理区にお

ける表層地温が生長初期から10月下旬まで一貫して高

い傾向を示した.2014年になるとそれ以前と比べて調

査区間の差は小さくなった.表層土壌水分（swc）は,

2011年について撹乱処理後に処理区の swcの値が高く

なったが,その後の2012から2014年で処理区の方が幾

分小さい傾向にあった（図3b）.APARについて,

2012年から2014年の期間を通じて処理区の方が小さい

傾向にあった（図3c）.土壌呼吸速度について,2011年

の撹乱前では処理区および対照区の差はわずかである

が,2011年の２回目の撹乱処理（2011年９月15日）後

に処理区でやや大きな増加がみられた（図3d）.しか

し,その後は双方ともに小さくなった.2012年,2013

年では一貫して処理区の方が大きくなり,その後,2014

年では処理区および対照区の間で土壌呼吸速度に大きな

差が見られなくなった（図3d）.

3.2 葉面積指数（LAI）

撹乱直後（2011）と撹乱後１年目,３年目（2012年,

2014年）において,処理区と対照区における葉面積指

数の違いを調べた.その結果,対照区におけるLAIは

撹乱処理を行っていないため2011年から（LAI＝3.5

m m ）2014年（LAI＝3.6m m ）までほぼ同じ値

であった（図４）.それに対し,処理区のLAIは処理か

らの年数が経るにつれて値が増加した（2011年で

LAI＝0.5m m ,2012年でLAI＝1.7m m ,2014

年でLAI＝2.7m m ）.

3.3 個葉光合成

各調査区でえられた光-光合成曲線について,2011年

の撹乱処理前に処理区,対照区のそれぞれで計測された

光合成速度の値に有意な差は認められなかった.一方,

図3：観測サイトで取得された気象・土壌炭素フラックスデータ（2011-2014）；(a）地温（T ）,(b）土壌水分（swc）,(c）
生態系に吸収された光合成有効放射量（APAR）（ここでは2011年のデータを含まない）,(d）土壌呼吸速度（R ）.図中のＴ
は処理区,Ｃは対照区を表す.各図中の点線は撹乱実験場所で葉群切除が実施された日を表す（2011年９月１日および９月15
日に相当）

Figure3：Seasonal and annual variations in meteorological variables and soil carbon fluxes from 2011 to 2014. Daily
 

averages of(a)soil temperature(T ),(b)soil water content (swc;note that swc data in 2011 are not included),(c)absorbed
 

photosynthetically active radiation (APAR)and (d)soil carbon flux (R )are depicted. Dotted lines in Figure 3(a)to (d)
present dates when foliage of the overstory trees was ripped away(1 and 15 September,2011 which are equal to DOY 244

 
and 258,respectively).

戸田 求,福澤加里部,中村 誠宏,田中 幹展,吉田 俊也,柴田 英昭,王 新,石田 祐宣,宮田 理恵26



2014年では処理区での光合成速度が対照区に比べて大

きくなった（図５）.

4.考察と今後の課題

4.1 生態系生産量の評価

本調査区ではフラックス観測が実施されなかったこと

から,生態系レベルでの生産量評価を行うためには,個

葉レベルの光合成速度の計測データに基づいてGPPを

推定し（千葉,2011）,土壌呼吸速度のデータと併せて

NEPを評価する手順をとることになる.その際,葉群

動態の情報が必要であり,図４で示された葉群の時間変

化を考慮してGPPの算出を行うことになる.

本論では,NEP評価以前に光合成速度および土壌呼

吸速度の変化傾向について調べ,処理区での光合成速度

は対照区と比べて大きく増加したことがわかった（図

５）.この現象を引き起こした要因は幾つか挙げられ,

その一つには,撹乱処理時に一斉切除された緑葉が地面

に落とされたことで土壌中の物質循環が変化し,植物の

光合成機能に影響を及ぼしたという見方が挙げられる.

撹乱により低いＣ/Ｎ比の葉が土壌に供給されると窒素

の無機化が高まるため土壌の無機態窒素量が増加し,こ

れが樹木によって利用されて生産量が高まるという仮説

である（福澤,2014）.その他の要因としては,葉群を

搾取し上層空間が開放状態になったことが,残存する個

体葉の一枚当たりの光利用効率に影響を及ぼし光合成機

能を高めたという見方が挙げられる.これらの仮説を検

証するために落葉および土壌中の物質循環の調査,およ

び葉内の窒素動態が調査されている（福澤,2014）.今

後はこれらの結果と併せて処理区における光合成機能増

加の原因を解明することとなる.

土壌呼吸速度の経時変化から,処理区では撹乱処理の

次年時以降,対照区に比べて大きくなった（図3d）.こ

のような土壌呼吸量の増加傾向はこれまでに行われた風

害撹乱による研究結果（Barr et  al., 2012；Vargas,

2012）でも示されており,撹乱に伴う強制落葉の地面供

給が土壌呼吸速度の増加に大きく影響したと考えられ

る.一方で,この結果は,本調査地周辺で行われた撹乱

研究（Toda et al., 2011）の中で示された結果とは異

なった.その原因には撹乱強度の違いが挙げられるが,

図4：葉面積指数（LAI）の年変化（2011,2012,2014）.
図中のＴは処理区,Ｃは対照区を表す.記号と誤差棒は各調
査区の指定された複数点で撮影された写真の画像処理からえ
られたLAIの平均値と標準偏差を表す.

Figure4：Annual variation in leaf area index (LAI)from
 

2011 to 2014 measured in the disturbance-manipulated (T)
and intact (C)plots. The LAI values were detected from

 
photos taken at four points in each experimental plot.
Symbols (closed circles for T and open for C)and error

 
bars indicate average LAI values and standard deviations,
respectively.

図5：処理区,対照区の個葉を用いて計測された光強度-光合成の関係（2011,2014）.(a）は処理区（Ｔ）,(b）は対照区（Ｃ）
を表す.

Figure5：The relationship between photosynthetic photon flux density(PPFD)and plant photosynthetic rate in 2011 and
 

2014 measured in (a)the disturbance-manipulated plot (T)and (b)the intact plot (C). Ten and nine leaves were sampled
 

from the upper part of the canopy in the T and C plots,respectively. Symbols and error bars indicate means and standard
 

deviations,respectively.
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実際に今回の操作実験の撹乱強度はToda et al.（2011）

で観測対象となった森林が被ったものと全く同じではな

い.本実験との比較から,撹乱後における葉群回復過程

や林床植生の様相に加え,林内の光,熱,水環境も大き

く異なっていると考えられる（図３,写真1d）.生態系

への撹乱影響の解明に向けて,今後さらに実験的見地か

ら個葉光合成の挙動や微気象,土壌呼吸速度の変化を対

照区の変化と対比させることで追跡していく必要があ

る.

4.2 撹乱と生態系の回復可能性

Scheffer and Carpenter（2003）は,生態系へ影響を

及ぼす要因と生態系の状態変化とを関係づける概念図を

示した.この中で,一定範囲以下の強度に相当する要因

が関わっている場合であれば,生態系の破壊または代替

状態への移行は回避され,生態系自体が元来持つ回復

（復元）力によって,時間の経過とともに撹乱前の状態

へ戻ることが記されている.この生態系の回復（復元）

力はレジリエンスととらえることができ,一方で,レジ

リエンスを超える強度の要因が生態系に加わった場合,

生態系はそれまでとは異なる状態（alternative stable
 

state）へ転ずる可能性についても記されている

（Scheffer and Carpenter,2003）.

今回の撹乱操作実験は,生態系回復が可能な範囲の撹

乱を想定して行われたが,2.2でも触れたように,現在

は系内でのササの被度の増加が続いている.今後,この

状態が継続すると林床に生育する樹木稚樹の成長や更新

に負の影響が出ることが予想され,とりわけ遷移後期樹

種の個体数の減少を招いた場合には,今後,植生遷移が

進行しないことにつながる恐れがある.つまり,より長

期の時間軸でみれば,葉層撹乱が生態系を代替状態へと

移行させる可能性が示唆される.

ササは物質循環の観点からみると,過度な撹乱により

樹木個体群が損失した場合でも,系外への物質の流亡を

食い止め下流域の物質循環の急変を緩和する効果を備え

ている（Fukuzawa et al., 2006）.一方で,無性繁殖能

力を有することで林冠層の撹乱後に樹木よりも先に林床

の空間を占有しその増加がさらなる樹木の更新阻害を引

き起こす（Noguchi and Yoshida,2004）.高山帯の生態

系においても環境変化に伴うササの被度増加傾向が認め

られており,北海道大雪山系における20年以上の調査

結果によると,かつては高山植物が生い茂っていた南斜

面の山岳地域では近年の温暖化に伴い積雪が減少し,そ

れに伴う乾燥化によって,ササが優占する状況が報告さ

れている（川合・工藤,2014）.このように,北海道の

陸域生態系の変化に及ぼすササの影響は無視できないで

あろう.

気象変化や自然撹乱が生態系へ及ぼす影響は,撹乱の

強度や頻度,対象とする生態系の安定性,そして代替状

態の存在など,複雑な相互関係の中で決定される

（Peters et al.,2013）.それゆえ,今後の生態系への撹乱

影響に関する研究を進める上では,様々な段階を設けた

撹乱実験を実施することが撹乱影響の総合評価に繫がる

と思われる.

さらに,撹乱は生態系への直接的な損害をもたらすだ

けでなく,被害をより深刻化させる影響力の大きい外的

要因を付帯する場合も予想される.特に,北方林では火

災等の撹乱によって植生の環境に対する耐性が低下した

場合等,食害が発生しやすくなり生態系は二次的損害を

被ることが報告されている（Schulze et al., 2009）.ゆ

えに,北方林を対象とした撹乱による生態系影響評価の

研究を進める上では,食害をもたらす外的要因に対する

生態系応答評価も加味したアプローチが重要である（中

村・田中,2014）.これらのアプローチを含め,撹乱と

生態系の回復可能性について調べることで,環境変化に

対する北方林生態系応答の包括的理解がより深まり,確

度の高い将来予測研究へと発展させることができる.
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