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1.はじめに

森林生態系は樹木を中心とした多種多様な植物によっ

て構成されている.これらの植物は互いに競争し,影響

しあいながら複雑な生態系を形成している.このような

植物種間あるいは個体間の競争,および影響について知

ることは,森林生態系の維持機構や多様性の解明に大き

な意味をもつと考えられる（武田,1992；正木・相場,

2011）.

森林生態系における樹木の種間あるいは個体間の競争

は大きく二つに分けることができる.一つは,水平方向

に存在する光あるいは水や土壌養分をめぐる競争,もう

一つは垂直方向に存在する光をめぐる競争である（甲

山・可知,2004）.

このうち前者は水平方向の資源をめぐる競争であり,

たとえば,より多くの光を受けることができるように葉

を広げあったり,あるいは水や土壌養分を効率よく吸収

できるよう根を張り巡らせあったり,様々な形で競争を

行なっている.これらの競争は互いに影響を及ぼしあう

双方向的な（対称な）競争であることが多く,ある種あ

るいはある個体の振る舞いは,他種あるいは他個体に影

響を及ぼすが,多くの場合において逆方向の影響も存在
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森林生態系では垂直方向に光をめぐる一方向的な競争が存在するとされているが,光以外の資源を

介して下層の植物が上層の植物に対して影響を与える可能性が考えられる.本稿ではダケカンバ二次

林において林床のササが上層の樹木の空間分布に対して与える影響を,ササを除去した林分と除去し

ていない林分の13年間の空間分布の変化から明らかにした.ササを除去しない林分では,除去した

林分よりも個体間競争の及ぶ影響の範囲が小さく,新規加入が抑制されていることが明らかになっ

た.これらの結果から林床のササが樹木の空間分布に影響を与えていることが示された.
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する.このことが森林生態系における種間あるいは個体

間の関係性の複雑さをもたらしていると考えられる.

一方で,後者の垂直方向の光をめぐる競争は一方向的

な（非対称な）競争であると考えられる（甲山,2004）.

これは,光資源の供給源が,はるか上方に位置する太陽

であるために,垂直方向にみると光強度は森林内におい

て上方から下方への光強度の勾配が生じてしまうことに

起因する.すなわち,ある植物個体が上方に光合成器官

を配置すると,より下方では光強度は減衰してしまい下

方の植物個体が利用しうる光資源は減少する.このため

上方の植物個体は下方の個体に対して光を介して負の効

果を与えている.しかしながら逆に,下方の植物個体が

上方の植物個体に光を介して影響を与えることは,ほと

んど無いと考えられる.

このような垂直方向の光強度の勾配に沿って,森林生

態系において多くの場合,垂直方向に階層性が発達す

る.特に熱帯多雨林において顕著に見られるが,植物種

がそれぞれ高木層,亜高木層,中間層,低木層などの幾

つかの層を形成する（Yamakura, 1987）.それぞれの

層では光強度が異なっており,そのために適した特性を

もつ葉の特性や植物の形態が異なっている（Halleet
 

al.,1978）.Kohyama（1993）は,このような階層性

が,光の利用方法と到達しうる高さ,新規加入速度との

関係性から多種の安定的な共存が可能になることを示し

ている.階層性は種のニッチ分割に寄与し,森林生態系

の種多様性の高さの一因となっていることが考えられる

（石井,2011；Ishii et al.,2013）.

では,下層の植物が上層の植物に対して,影響を与え

ることはないのだろうか.ここで考えなければならない

ことは,森林生態系における重要な資源は光のみではな

いことである.そのため,光以外の資源を介して下層の

植物が上層の植物に影響する可能性が考えられ,幾つか

の研究例がそのことを示唆している.Takahashi et al.

（2003）は林床に生育するチシマザサを除去した実験を

行なった結果,ダケカンバの成長が促進されており,チ

シマザサがダケカンバの生育を阻害している可能性を示

している.また,Tripathi et al.（2005）は,チシマザ

サの除去がダケカンバの利用可能な窒素や土壌水分の増

加につながることを示しており,チシマザサがダケカン

バの利用可能な資源量を減少させていると考えられる.

日本の北方樹林帯において典型的な下層植生としてサ

サが挙げられる（Takahashi,1997）.北海道においては

チシマザサ,クマイザサなどのササが優占しているが,

これらのササは草丈が１～２mにも及び,林床を覆い

尽くす.光をめぐる一方向的な競争関係でみれば,下層

に生育するササは光資源を上方に位置する高木種に奪わ

れて被陰されている.しかしながらササは下層を覆い尽

くすことで上層木の実生や稚樹の定着を阻害し（Naka-

shizuka, 1988;Kudoh et al., 1999;Noguchi and Yo-

shida,2004;Kobayashi et al.,2004）,あるいは土壌中に

含まれる養分を,その高密度に張り巡らされた根によっ

て吸い上げて奪う（Ozawa et al.,2001,Tripathi et al.,

2005）ことで上層の高木種に対して影響を与えている可

能性が考えられる.このように,上層と下層の間には光

以外の資源あるいは定着を通じての関係性が考えられ,

これまで一般的に考えられてきたような一方向的な競争

のみではない可能性が考えられる.

上層の植物に与える影響としては様々な側面が考えら

れるが,ここでは特に上層の樹木の分布について考えた

い.樹木の分布は母樹の空間分布と種子散布の結果であ

るが（Nanami et al.,1999,2011）,その個体間の関係性

の中で互いに資源をめぐって競争を行っている

（Harper,1977;Kenkel et al.,1997;森,2010）.樹木の

空間分布は森林の高い異質性の一つのソースであり

（Hubbel,1979）,下層の植物が影響を及ぼしているとす

れば,森林生態系における下層植物の重要性は高いと考

えられる.

本稿は垂直方向において競争関係にある下層の植物を

除去する実験により上層の植物の水平方向の分布がどの

ように変化するかを明らかにし,下層の植物が上層の植

物に与える影響について定量化することを試みた.

2.方法

2.1 調査地

北海道大学北方生物圏フィールド科学センター雨竜研

究林（北緯44°20′,東経142°15′）に調査区を設定した.

調査区の1998年～2009年の年平均気温は4.2℃,月平

均気温の最低と最高はそれぞれ１月の－10.7℃と８月の

18.9℃であった.年降水量は1162mmで,冬期間の積

雪深は２mを超える（北海道大学北方生物圏フィール

ド科学センター森林圏ステーションデータhttp://forest.

fsc.hokudai.ac.jp/fred/）.調査区は1973年にブルドー

ザーによる き起こし後に成立した２次林であり,上層

木はダケカンバが優占している.また,地中に残った根

から再びチシマザサが回復し,下層にはチシマザサが密

生している.1998年時点でのチシマザサの平均稈長は

2.5mであった（Takahashi et al.,2003）.

1998年に20m×30mの２つの調査区を設定した.

２つの調査区のうち,片方については調査区設定以降,

調査区内および緩衝帯として周囲５mのチシマザサを

毎年定期的に刈り取って除去する処理を行っている.こ

の処理により森林の下層にはササがほとんど生育してい

ない状況で調査時点で13年以上が経過し,2014年現在

も実験は継続している.以下,刈り取りを行わず天然状

態でササが生育している調査区をササ区,ササの刈り取

りを実施した調査区をササ除去区と呼ぶ.

調査区内に生育する胸高直径５cm以上の樹木につい
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て,1998年に空間位置を,以降2011年まで13年間に

わたって年１回,胸高直径を測定した.図１に調査区に

おける樹木個体数の年変動を,表１に新規加入個体数

を,図２に胸高断面積合計の年変動を示す.

2.2 解析

樹木の空間分布は点過程（point process）と考える

ことができる（島谷,2001）.本研究ではササ区,ササ

除去区の両調査地における樹木の空間分布について,点

過程解析に用いられるL関数を用いて解析を行なった.

L関数はRipleyのK関数（Ripley, 1976）を改変した

もので,ある距離において点がランダムに分布している

のか,それとも集中的に分布しているのか,排他的に分

布しているのかを示すことができる解析法である

（Nanami et al.,1999,2011；島谷,2001）.K関数及び

L関数の式を以下に示す

K̂ r ＝
ΣΣ I x－x r /w i,j

λ̂n
(1)

L̂ r ＝ K̂ r /π－r (2).

ただし関数 I はカッコ内が成り立つときに１,成り

立たない時に０となる関数であり,w i,jはedge
 

effectを補正するための関数を,λ̂は平均密度を表す.

ある距離におけるL関数の値は０であればランダムな

分布,０より大きければ集中的な分布,小さければ排他

的な分布をしていることを示す.L関数の値と,距離と

の関係性を見ることで,どの程度の距離でどのような分

布をしているのか,知ることができる.これらの値の信

頼区間を求めるため,それぞれの距離階において実際の

樹木個体数と同数の点からなるランダムな分布を乱数に

よって発生させ,そのL関数を求めるモンテカルロ・

シミュレーションを999回行い,計算されたL関数の

値の上下それぞれ25番めの値を95％信頼区間とした.

なおL関数を用いた解析にはR Version 2.14.1（R
 

Development Core Team, 2011）の spatstatパッケー

ジ（Baddeley and Turner, 2005）を利用した.なお,

edge correctionにはRipleyの方法を用いている.L関

数を計算する距離の上限はプロットの短辺の四分の一程

度までが推奨されているため（Baddeley and Turner,

2005）,今回の解析では５mまで計算した.

3.結果

調査区内の樹木の総個体数はササ区では調査期間を通

じて減少していたが（図１）,ササ除去区では1998年か

ら2009年にかけて減少したものの2010年に新規加入に

よる増加が見られた（図１,表１）.樹木の胸高断面積

合計はササ区,ササ除去区の両方において増加するもサ

サ区で24mha ,ササ除去区で22mha 程度で頭打

ちとなっていた（図２）.

ササ区,ササ除去区における樹木の空間分布をそれぞ

れ図３,図４に示す.これらの空間分布について,L関

数を用いて解析した結果をササ区,ササ除去区それぞれ

について図５,図６に示す.いずれも,顕著な傾向の見

ササ除去と樹木空間分布

図1：調査地における樹木の総個体数の年変動.実線でササ区の,破線でササ除去区の結果を示す.

表1：調査区に新規加入した樹木個体数

年

調査区 1998-
99

1999-
2000

2000-
01

2001-
02

2002-
03

2003-
04

2004-
05

2005-
06

2006-
07

2007-
08

2008-
09

2009-
10

2010-
11

ササ区 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 3 0 2

ササ
除去区

0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 39 0

75



られた1998年,2001年,2008年,2010年の結果を示

している.また,L関数の結果を表２に示している.

ササ区では1998年から2005年にかけて,距離１～

1.5mの範囲で集中分布を示していた（図5a,b,表

２）.しかしながら,2007年以降は0.4m以下の範囲で

の集中分布と１m付近での集中分布に分かれ,およそ

0.4m～１mの範囲でランダム分布していることが示さ

れた（図5c,d,表２）.1999年～2001年は距離５m付

近で（図5a,b,表２）,2005年,2007年から2011年

では距離２m付近で排他的に分布していることが示さ

れた（図5c,d,表２）.

一方,ササ除去区では1998年には距離１m以下の範

囲で集中分布を示していたが,2009年にかけて集中分

布の範囲は狭くなり,2009年には距離0.5m以下の範

囲で集中分布を示していた（図6a-c,表２）.2010年,

2011年には再び距離１m以下の範囲で集中分布を示し

た（図6d,表２）.2008年,2009年には距離３m～3.5

m近辺で排他的に分布していることが示された（図6c,

表２）.

図2：調査地における樹木の胸高断面積合計の年変動.実線でササ区の,破線でササ除去区の結果を示す.

図4：ササ除去区における樹木の空間分布図3：ササ区における樹木の空間分布
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4.考察

ササ区,ササ除去区の両方において,樹木個体数は減

少する（図１）一方で,胸高断面積合計は頭打ちを示し

ていた（図２）ことから,両調査区の樹木は成長しなが

ら,密度効果による自己間引きの過程にあると考えられ

る（Yoda et al., 1963;Westoby,1984）.ここでは,サ

サ除去区において新規加入個体が多数みられた2010年

（表１）より前後に分けて,ササ区とササ除去区を比較

したい.

図6：ササ除去区における樹木の空間分布のL関数を用いた
解析結果.実線は各距離におけるL関数の値を示す.モン
テカルロ・シミュレーションにより求めたランダム分布の
95％信頼区間をグレーで,シミュレーションの平均値を破線
で示す.

図5：ササ区における樹木の空間分布のL関数を用いた解析
結果.実線は各距離におけるL関数の値を示す.モンテカ
ルロ・シミュレーションにより求めたランダム分布の95％
信頼区間をグレーで,シミュレーションの平均値を破線で示
す.

表2：ササ区,ササ除去区の樹木の空間分布についてL関数を用いた解析の結果

距離域（m)

年 ササ区 ササ除去区

集中分布 排他分布 集中分布 排他分布

1998 0.1-1.5 － 0.1-1.0 －

1999 0.1-1.4 4.6-5.0 0.1-1.0 －

2000 0.1-1.2 4.5-5.0 0.1-1.0 －

2001 0.1-1.4 4.9-5.0 0.1-0.9 －

2002 0.1-1.2 － 0.1-0.8 －

2003 0.1-1.2 － 0.1-0.9 －

2004 0.1-1.2 － 0.1-0.8 －

2005 0.1-0.5,0.6-1.2 1.9-2.0 0.1-0.7 －

2006 0.1-0.5,0.9-1.0 － 0.1-0.7 －

2007 0.1-0.5,0.8-1.1 1.8-2.0 0.1-0.6 3.6-3.7

2008 0.1-0.5,0.9-1.1 1.9-2.1 0.1-0.6 3.1-3.7

2009 0.1-0.5,0.8-1.1 2.0-2.1 0.1-0.5 3.1-3.4,3.6-3.7

2010 0.1-0.4,0.8-1.1 1.8-2.2 0.1-1.1 －

2011 0.1-0.4,0.7-1.1 2.0-2.1 0.1-1.1 －
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4.1 2009年以前

1998年の空間分布についてのL関数を用いた解析の

結果,ササ区においてのみ距離５m付近に置いて排他

的な傾向が見られるものの,ササ区,ササ除去区いずれ

も傾向に大きな差はなく,距離１m以下の範囲で集中

分布していることが示された（図5a,図6a）.森林生

態系の水平方向には資源の異質性が存在し,森林成立時

に個体が定着するにあたって生育適地は限られているた

めに,これらの場所に侵入した樹木個体は集中的に分布

しているためにこのような傾向が見られたものと考えら

れる.ササ区,ササ除去区では初期の個体密度（図１）,

胸高断面積合計（図２）が異なっているにもかかわら

ず,このように似たような空間分布パターンが見られた

ことは,両調査地が同じ成立過程を経ており,樹木の侵

入定着が同じように行われたことを示唆している.

初期の空間分布は類似していたが,その後の経過には

両調査区で差が見られる.ササ区においては時間の経過

と共に距離およそ0.4m以下と１m付近で集中的に分

布するように変化したが,ササ除去区では距離およそ

0.5m以下で集中的に分布するように変化した（表２）.

両調査区において集中的な分布をする距離範囲が狭く

なってきたことについては,樹木個体間の競争に伴って

劣勢な個体の排除が行われ,集中斑が小さくなってきた

と考えられる（Cannel et al.,1984）.このような時間の

経過に伴う空間分布の集中度合の減少は森林樹木で広く

見られている（Hubbel,1979;Sterner et al.,1986;

Barot et al.,1999;Souza and Martins,2002）が,ササ

区で距離0.4m以下,ササ除去区で距離0.5m以下の

集中分布については同様の変化が生じたものと考えられ

る.

一方で,ササ区においてのみ１m付近での集中的な

分布が見られる（表２）という結果は,初期には距離１

m以下の範囲で集中分布していた（図5a）ことと合わ

せて考えると,ササ区ではササ除去区に比べて樹木間の

競争による影響の範囲が狭く,排除が１mよりも小さ

い距離域でしか行われなかったために１m程度の集中

斑が保持されたと考えられる.樹木の競争による影響は

相対的なサイズ関係や樹種の違いなどさまざまな要因が

影響する（Canham et al., 2004）.また,種間の競争に

おいて養分環境（Austin and Austin, 1980;Gurevitch
 

et al.,1990）,ストレスや撹乱頻度（Wilson and Keddy,

1986）などが競争力に影響を与えていることが示されて

いる.ササが上層の樹木の利用する窒素などの土壌養分

を奪っていること（Tripathi et al.,2005）および水分を

奪い成長を減じさせていること（Ishii et al., 2008）か

ら考えると,ササ区ではササが上層木が利用可能な土壌

養分を減少させることで上層の樹木の競争力が低下し,

上層個体間の影響が及ぶ範囲が狭かった可能性が考えら

れる.このことは,調査開始から時間の経過した2008

年頃にササ区,ササ除去区の両調査区においてみられる

排他的な空間分布がササ区では距離２m程度であるの

に対し,ササ除去区では距離３m程度（表２）と長距

離であることとも対応している.従って,ササとの競争

関係があるササ区では空間分布に与える影響が近距離に

限定されており,そのことが樹木の空間分布の変化に影

響していると考えられた.

4.2 2010年以降

2010年にササ除去区においてナナカマド・トドマツ

などの樹種の新規加入が見られた（表１）.この結果,

2010年と2011年のササ除去区においては空間分布に変

化が見られ,距離１m以下の集中分布へと再び集中分

布の範囲が広がり,また距離3-3.5m程度で見られた

排他的な分布が再び見られなくなった（図6d）.この結

果は新規加入が既存の樹木の近傍で行われたことを示

し,定着初期に似た空間分布に戻っているものと考えら

れる.

一方で,ササ区においては顕著な新規加入が見られな

い（表１）.そのため2010年以降も空間分布に特に大き

な変化は見られていない（図5c,表２）.この理由とし

て,林床を覆い尽くしたササによる被陰の結果,林冠木

実生の新規加入が排除されていることが影響していると

考えられる（Nakashizuka, 1988;Kudoh et al., 1999;

Noguchi and Yoshida,2004;Kobayashi et al.,2004）.

ササ区では今後,1998年～2009年に見られたのと同様

の,近距離における集中分布が緩和され,逆に２m程

度での排他的な分布の傾向が進んで行くものと推察され

る.

4.3 下層のササが上層の樹木の空間分布に与える影響

本稿では森林の下層に生育するササが,上層の樹木の

空間分布に与える影響について13年間の実験によって

明らかにした.その結果,１)ササは水分あるいは土壌

養分を減少させることで上層の樹木の競争力を弱めて空

間分布に影響する距離を減じさせていること,２)樹木

実生の新規加入を抑制して分布パターンの大きな変化を

防ぐことが示された.これらの結果は,森林の垂直構造

の中で下層に存在する植物が上層に存在する植物に対し

て土壌養分あるいは水分を介して影響を与える可能性を

示唆しており,一方向的な競争関係ではないことを示し

ている.

樹木の空間分布は樹木個体間の競争関係を規定する一

方で,個体間の競争は樹木の空間分布を変化させる

（Nanami et al.,2011）.更に本稿で示されたように,下

層に生育するササがそれらに対して影響を与えること

で,より複雑な関係が存在している.これらの関係性を

踏まえた上で北方の森林動態について,更なる長期観測

に基づく研究が望まれる.
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