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第 1章序論

1-1.温帯の落葉広葉樹林と二次遷移

j昆併(冷温帯)の落葉広葉樹林(以下本論文では温帯林という)は、北半

球においてヨ)ロッパ、北アメリカ東岸、そして日本を含めた東アジアの 3

地域に存在する (Odum，1971; Whittaker， 1975; Wa]ter， 1979; Rりhrig& Ulrich， 

1991)。これらの地域で主要な構成種となっているのがプナ科ブナ属の木本植

物 Fαgusspp.である O しかし、同じプナ属の木本が主要な構成種であるといっ

てもそれぞれの地域で特徴がある O 中・西部ヨーロツパの温帯林では、林冠

脅にヨーロッパブナ Fagussylνaticaが俊占し、林内に亜高木性樹木は少ない。

また、林床に低木が発達せず、主に春植物を中心とした草本が優占するO 北

アメリカ東岸の温帯林では、林冠層のアメリカプナ Fagusgrandぴoliaがカエ

デ属植物(例えばサトウカエデ Acersaccharum) などの夏緑高木と混交し、

ヨーロッパと異なってこの種が優占することはない。しかし、林内に木本が

少なく、林床に春植物が多いことはヨーロッパと共通する O 東アジアの温帯

林のうち、中国のjR帯林はブナ属植物と常緑樹が混交することが特徴である。

それに対して、日本の温帯林では林冠層にブナ Faguscrenataが優占し、林床

の低木層も発達する O さらに革本植物も多い。その結果、森林群集内におけ

る種多様性も高くなっている。日本のブナ林は高木層のありかたに関しては、

ヨーロッパと 北アメリカの中間的な存在であり、林床まで含めた群集構造で

はもっとも複雑な品帯極相林である O さらに、日本の温帯で主要な森林となっ

ているブナ林の特徴として、林床にササ属植物 Sasaspp.が存在することも挙

げられる (Sasaki，1970)。

日本のjR併での主要な極相林はプナの分布から、大きく二つに分けられる O

市は鹿児島県から北は北海道の黒松内低地までの温帯極相林は、林冠にブナ

が優，1Iする森林であり、黒松内低地以北はブナ以外の落葉広葉樹と常緑針葉

樹が;見交する森林である O このうち、鹿児島県以北、北海道黒松内低地以南

のブナの分布する温情林も組成的、相観的な面から日本海型の森林と、太、"

j下別の森林に分けられる O 日本海型jのブナ林は日本海に面した、冬期の積管

''EA
 



-が多い地方に発達する。林冠層にはブナが優占し、林床のササ類はそれほ

ど多くない。 また、日本海型のプナ林にはササ類の占める階層の下に第二低

A ーと H予ばれる伺旬性の常緑低木、例えばコ『キツバキ・ヒメアオキ・ハイイ

ヌガヤなどが存在することも特徴的である。それに対し、太平洋型のプナ林

は林床にササ類が密に存在することが特徴である O 本研究の調査地は中国山

地の中央部に位置する比婆山であるが、中園地方の温帯の極相林であるブナ

林は、刷物社会学的にはプナークロモジ群集に分類され、日本海型と太平洋

則の阿)jの種組成上の特徴をもっとされている (Sasaki，1970)。

jjM74本域は世界的に見て、最も人口が多く人口密度も高い地域であり、人

間の白然に対する影響も大きい。したがって北半球の温帯林を特徴づけるプ

ナ縄相林は、さまざまな人間活動の結果、現在わずかしか残っていない。極

相林の多くは森林以外の植生に改変されたか、たとえ森林として残っていて

も一三次的に成立した森林すなわち二次林となっている O この二次林は極相林

がなん らかの人為的な撹乱を受けたあとに成立する森林で、その人為的撹乱

の多くが森林伐採であると考えられる 。森林の伐採は、人類の生存に密接に

かかわる行為であるので、その後の森林の回復過程を理解し、将来を予測す

るためには現時点での二次林の研究は不可欠である。

次林の形成過程は二次遷移と呼ばれる O ふりかえると生態学はその学問

の成立初期から、植物群落の時間にともなう変化すなわち植生遷移の解明を

土要な研究テーマとしてきた (Clements，1916; Watt， 1947; Golley， 1977)0植生

遷移も、村i物が定着し始める立地の初期状態でいくつかに分類される。植物

の種子、胞子その他の繁殖休をまったく含まない基質、例えば火山の熔岩流、

ボタ山などにはじまる場合を一次遷移と呼ぶ。根系や種子が含まれている基

質に始まる場合を二次選移と言うO また一次遷移のうち熔岩流などのように

乾燥した立地から始まる場合を乾性遷移、湖に土砂や有機物が堆積して陸化

するような場所や、川の中川、!などのように水のある場所でありながら土砂の

堆積がいちじるしいところに始まる場合を湿性遷移という。このようなさま

ざまな場所に植物が侵入定着し成長すると、それらの相互作用によって最終

的にはある気候条イ午のもとで安定な植物群落に収数すると考えられており、

その植物群落を極相という O それが森林の場合は極相林である O 森林の伐採



に始まる遷移は、刷物の種子や線系を合んだ土壌から始まるので二次遷移に

相当する O 遷移を解明するための研究アプロ)チも例えば日本では種組成の

記載 (Yoshioka，1966)、種来n成と種個体計二の記載(fagawa，1964， 1965)、生理生

態学的な ~I刈分析 (Tang et 01.， 1988)などがある O

1-2.これまでの研究

111:界的に杭物生態学の研究分野では、長くヨーロツパの植物社会学の影響

を受けてきた O そのため柄物の集団は種の目録として扱われ、標徴種を有す

る lr(:~主が{Iii物社会の基礎的 ìjt位とされてきた (Braun-Blanquet， 1964) 0 この場

令の群集は、穐の組み合わせが少し変化したものとして下位単位に亜群集や

変詐集を向き、統合された上級単位としての群回、群目、群綱などの下に階

級的に枇1?l1Jけられるものとされた。 しかし、この階層概念は元来形而上学

的なものであり、現実に生起する生物界の現象を階層的に捕えることは本質

的にできないものであった。その後これらの群集概念から脱却しようとする

努力が重ねられた。すなわち、 Rabotnov(1969)や Harper(1977)は植物個体群

を対象として、 '1:活史戦略や例体群統計を解明することで植物の種生物学的・

玄可生物学的な研究を発展させた O 彼らは個体群の集合体を群集と考えた

(Fig. 1・1)0

-一次選移と呼ばれる現象は、生態学の発展初期にそれまでの遷移の研究を

集大成した Clements(1916)以来、これまでに数多く研究されてきた。北アメ

リカでのブナ ーカエデ林、ナラーヒッコリー林などの温帯林の撹乱後の二次

選移は ChriSlensen(1977)や Bormann& Likens (1979)などによって詳しく調べ

られている の また、耕作地放棄後や山火後の遷移の研究も北アメリカでは多

しEO 

それに刈し "本での二次選移の機併については、光条件と物質生産との関

係から則論(1りな仰f究がなされてきた (Monsi& Oshima， 1955) 0 しかし、それ以

後仲川が続き、 Jiミ近になって新たな成果が発表されるようになった (Tang et 

al.， 1988， 1989， ] 993) 0 {I削l

それによると lけ小!ド'1い川l巨司ql地血ノβJのj品iltiイ骨i7でで、の一二二次選移は次のように進む O 森林を伐採す
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ると、まずクマイチゴータラノキ群集が成立し、次にミズナラ-クリ群集、

後に極相のブナークロモジ群集にいたる O また、中越(1983)は遷移に伴う

構成種計二の種子散布型との関連も明らかにした。

ノJ、森林が成立する温度・水分条件が整った地域で、遷移の結果最終的

に到達する1i下落であると考えられている極相林に関してはよく研究され、そ

の維持機構がわかりつつある。極相林の多くが生育段階の異なる小林分のモ

ザイク情造となっていることは、熱帯林では Whitmore(1984)、日本のプナ林

では Nakashizuka(1987)、イヌブナ林では Peters& Ohkubo (1990)、などが明ら

かにした。また、自然、撹乱によって生じた林冠ギャップ内では小面積の遷移

とも考えられる先駆種から極相種への交代が起こっていることは北アメリカ

のブナーカエデ林で Forcier(1975)が、林冠ギャップ内での樹木個体群の発達

過程が白然間引きの -3/2釆則 (Yodaet al.， 1963)に従うことは、日本の照葉樹

林では Naka(1984)、プナ林では Nakashizuka(1987)などが明らかにした O こ

れらの研究から極相林の維持には自然撹乱が重要な役割を果たしていること

(White， P. S.， 1979)もわカヨってきた。

1-3 これまでの研究の問題点および未解明な課題

現在j品部林では、大部分が主に人為的撹乱によって形成された二次林であ

り、健相林は面積的にわずかしか残っていない。それにもかかわらずこれま

でなされてきたのは極相林の研究が主である。極相林の更新を扱ったこれら

の研究ではIJ然撹乱がrlJ心となっているが、人為附覚乱も忘れてはならない。

権相林の更新と対比させる形で、 二次林の構造や発達過程を論じた研究は少

なく、 二次林を成立させる人為的撹乱と極相林の維持に重要な役割を果たし

ている r'J然撹乱の違いを議論した研究も少ない(頭山・中越， 1992)0 

林林!fijJJ1~の研究の現状は、研究の進んでいる熱帯林でさえ、極相林の生態

がわかりかけたところで、 二次林の研究は手付かずであり、 二次林から極相

に移るのにどんな変化があるのか十分わかっていない。

従来の傾相林の維持機構や二次遷移における林分の発達過程などの森林動

態の研究は短相林の研究に偏っていたり 、植生の分類といった面に重点が置
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かれており、森林伐採後何がどのように侵入し、成長・死亡しながら林分全

体が発達していくのかが不明である。言い替えれば二次遷移において種の個

体群レベルでの挙動が不明である。また、森林伐採後の林分の発達過程での

種個体群密度の変動は下層の個体が上層の個体に被陰されて枯死するといっ

たような林分の構造に依存して生じるのか、それとも種の生活史特'性の違い

によって生じるのか、もしそうならどのような種特性が重要なのかが明らか

になっていない。

さらに、このような現状では生態学的知識あるいは林学的知識を森林管理

計'llfijなどに応用するのには、不確定要因が多すぎて難があると思われる O 森

林利f11を4考えるときには林木の再生・成長・数 ・量・大きさといったものが

問題となるが、天然更新した広葉樹林に関してのそのような研究例は少ない。

ブナ律相林についても、高木類の動態のみが扱われている研究が圧倒的に

多い。その結果、高木性樹種に対する自然撹乱の影響と回復過程は明らかに

なってきた O しかし森林をつくる植物群落には林床の低木類や草本類なども

F在している O これら林床の植物集団と撹乱との関連を解析した研究はこれ

まで、なかった。

1-4.研究の目的とアプローチ

本研究では生物界の階層構造を個体群の下位単位が個体、さらにその下に

器官、イ同体群の上位単位が群集、さらにその上が景観とつづくと考え、その

rjJで、器官(一部)から個体、個体群、群集までの段階を扱う (Fig. 1-1)0 

Harper (1977)の模式図の中で説明すれば、Fig.1-2に示した埋土種子、実生個

イ材作、栄養例休群、繁殖個体群のうち栄養個体群、繁殖個体群の段階を扱う O

そこで本研究では、ギャップ形成等の自然撹乱と二次林を成立させるきっ

かけとなった人為的撹乱を 一連の系列に並ぶものと考え、多くの種が存在す

る森林m句集を成立させる上での、自然 1・人為を含めた撹乱の意味を明らかに

することと、人為的撹乱後の森林群集の発達過程を種個体群レベルで解明す

ることを 11(10とした O 森林群集を構成する部分集団とりわけ高木集団におい

ては、侵入 ・成長・死亡の過程を押さえることにした。
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また当然ではあるが、プナ林にはブナだけでなく他の種も存在する。これ

らの種はいかに種個体群を維持しているのか、人為的撹乱といった自然撹乱

に対し規模の大きな撹乱に対して種個体群はどのように反応するか、森林を

構成する刷物にとって撹乱はどのような意味があるのかといったことを明ら

かにすることを目的とした O ここで、人為的撹乱や種個体群レベルの研究に

j七日したのは、森林管理計画といった森林の保護・利用などの今目的課題に

応用できる基礎的研究の完成を目指したからである O

1-5調査地

調脊地は、これまで植物分類学的あるいは植物生態学的研究が多く蓄積さ

れているLjl国山地の比婆山とした。ここでは Sasaki (1970)、中越 (1981)、

Nakagoshi (1984)により詳細な植物社会学的研究が行われており、また森林植

物の埋上格子 (Nakagoshi，1984)、実生(中越， 1984)、植物季節 (Nakagoshi， 

1985b)も調べられている O 植生図も Toyohara(1977)により作成されている O

したがって当地域は新たな研究を展開するには予備的資料が整っている場所

である。この比婆山における落葉広葉樹林の群集動態としては、 Nakagoshi 

( 1985a)により、伐採後の二次遷移、風倒木などによる林冠ギャップと更新、

放牧圧(中越， 1981)による退行・偏向遷移などがあることが明らかにされて

いるが(Fig.1-3)、そのうち本研究では二次遷移とギャップ更新のみを扱った。

調査地の比婆山は植生fffで言えば温帯林域に属する。複数設けた調査スタ

ンドのうち、標高の最も低いスタンド (QC) と標高の最も高いスタンドに温

度計を設置して、年平均気混および暖かさの指数(WI)、寒さの指数 (Cn(Kira， 

1977)を推定した O その百果、 QCにおいて WIは 68、CIは-19であり、 FL

において WIは 54、CIは-32であった (Table1-1)。このことから調査地はす

べて潜在的にはブナの分布域に含まれる (Fig.1・4)。

1-6論文の構成

本論文は本章である第 1章と以下の第2章から第6章の合計 6章からなる O
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第 1章では序論と論文の構成を述べ、第2章では、中国山地比婆山の遷移段

階の異なる林分に複数の調査区を設置して、そこでの高木種あるいは低木種

の種例体計の動きを把握した。それによって、森林の人為的伐採後に組成と

構造がどのように変化していくかを概観する O 具体的には種多様性や種個体

昨術造の森林の発達にともなう変化、樹木の生活型と形態の関係などを明ら

かにする。林分の大まかな発達過程を把握したところで、森林の主要な構成

要素である高木例休群をより詳しく理解するために、極相林と二次林に面積

のより大きな調交区を設置し、高木の動態を調査した。その結果を第 3章か

ら第 5~その ql で述べる O 第 3 章では林分および個体群の構造を記載し、定着

段式や宅rm分布も考察する O 第4章で林分の動態つまり林木の定着・成長 ・

死亡のjiMYを解析する O そして、第 5章で構成種の開花結実特性から二次遷

移にイ'I~ う樹極の交代現象の意味を明らかにする O 最後に第 6 章で温帯林の撹

乱の意味と群集榊造および勤態、人為的撹乱後の林分の回復過程を考察する O

さらに本論文の結果から今後の森林施業のあり方について付記した。

なおネ\((物今/1 は、種子植物は大井・北)I~ (1983)に、シダ植物は田川(1959)に

従った。
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Table 1-1. Climatic conditions of stand QC and FL. 

Climatic condition Stand 

QC FL 
Altitude (m) 935 1，255 

Annual mean tempera旬reCC) 9.1 6.9 

warmth index (Kira， 1977) 68 54 

coldness index (Kira， 1977) ー19 -32 
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第2章遷移にともなう群集構造の変化

2-1.目的

北半球のブナ林域は東アジア、ヨーロッパ、北アメリカ東部に位置してい

る。アメリカブナ Fagusgralldifoliaは他の広葉樹と一緒に生育していること

が特徴である。この混交の機構は Woods (1979)や Runkle(1984)が個体群動

態の観点から IYJらかにした O また、このような混交林での高木個体群の遷移

はWillialllson(1975)や Runkle(1982)によっても研究されている。一方、ヨー

ロッパのヨーロッパブナ Fagussy/vaticaは、通常では純林の極相群落を作る

ことが知られている。Watt(1947)はこのプナ林で遷移および更新を記載し、

必林納1}:のギャッブとパッチ動態を議論、推測した。また、 Falinski(1978)は

ポーランドの原生ブナ林で同線の研究を行った。それと比較して日本の温帯

の持相林はブナ Faglιcrel1a幻がヨーロッパブナのように卓越した森林である O

この稀はアメリカブナとは異なって、自然条件下ではほとんど蔚芽しない。

また、アメリカの泊;市林、ヨーロッパブナ林と日本のブナ林の主な違いは、

日本のブナ林では木本植物の種類と量が豊富で、、林床は低木類に密に覆われ

ていることである 。したがって種類の多さや群集構造の複雑さから、必然的

にけ本のプナ林における植物積の個体群動態は複雑で他の場所とは違ったも

のになることが考えられる O

日本のプナ林に|期してはこれまで、種子バンクについて Nakagoshi (1984， 

1985a)、実生バンクについて Hara (1987)、樹木個体群動態について

Nakashizuka & Numata (1982a， 1982b)、Hara(1983)、Nakashizuka (1987)、

ギャップ動態について Yan1arnoto(1989)などの研究が行われてきた。これら

の研究ではブナ林は械相林として扱われているが、プナ林はまた日本の温帯

適山城において、 1'1然の級制林であるだけでなく、撹乱後の二次選移におけ

る終局俳決でもあるとされている o rl'匡!山地の混帯での二次選移は中越

(1983) が刷物社会学的な観点から明らかにした。すなわち、森林を伐採する

と、まずクマイチゴータラノキ群集が成立し、次にミズナラークリ群集、最

後に傾相!のブナ-クロモジ群集にいたることやその情成種の種子散布型が推
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移してゆく事実である O このような二次遷移系列上の個体群構造についての

論文は、先に挙げたようなプナ林の天然更新に関するものに比べて非常に少

ない。

そこで本章では特に木木植物の個体群構造と植生遷移の発達過程における

例休群動態を 1>>Jらかにすることを目的とした。

2-2調査地および調査方法

2-2-1 調査地

調脊地は'11国山地のほぼrj:J央の比婆山連峰(北緯35'00'-10¥東経133・00'-

15' )に位向する O 調査地は海抜935mから 1，255mの範囲内に位置し、気候的

傾相がブナ林であるブナクラス域に属す (Fig.2-1) 0 この地域は冬期に多量の

積雪がある日本海型の気候下にある O 年平均降水量は2，523mmで、年平均気

温は山麓 (海抜810m)で9.6
0

Cである O 主な土壌型は褐色森林土で、全ての

調食スタ ンドに現れる O 主な母岩は磁鉄鉱系の花嵐岩で、 17世紀頃から国内

の製鉄業 (JUI称たた ら)のために盛んに.採掘された場所である O 植生はおも

に木木相生からなるが、森林植生は鉄の精錬用の木炭を生産するための伐採

によ って過去に大きな影響を受けた。この製鉄業は場所をずらしながら伐採

を行ったため、調査地は現在林齢の異なる林分がモザイク状に配置された景

観構述となっている O

2-2-2.調査方法

調奄地にある木本ネí~物のうち、低木類(大井・北JII ， 1983) の中で最も樹高

のJ5い積はタンナサワフタギで、その高さは3.05mであった O そこで出現し

た木本磁を成熟したときの樹高に従って、 3つの生活型、すなわち高木 (η:

樹高8m以上、 qE高木 (LT): 伺3m以上8rrl未満、低木 (S): 同31TI未満に分けた

(Appendix 1) 0 林齢の異なった 7スタンド(後述)に各 1個の15mX 15mの

きさの調子長|ベを設け、樹高31TIj.，jr: の樹木個体群を全て調査した O 調査項目は

幹の樹向、)胸高直径である O 樹高31TI以下'の木本個体群はそれぞれのスタンド

の31TIX 31nの大きさの小調査区 4例で、調査した O 調査項目は個体数(株数)

-14-



と幹数、伺休のqJで最も高い幹の高さである O 高さについては、非常に小さ

いものを除いた。革本は同じ小調査区で個体数を計数した。これらの野外調

公は1985年から 1989年に行った O

各スタンドのJ党首L後の植生の年齢は伐採年の情報から、または最大の樹木

の年輪を数えることによって、あるいは年輪の年平均成長幅を基にして最大

の樹木の年輪を計算することによって推定した O これらの 7調査区は

Nakagoshi (1984)の植物社会学的な報告の植生調査資料と照合して分析した。

その結果:7スタンドは遷移系列の中で次のように位置づけられた。各スタン

ドの昨1)ミグ!の後ろに示した年数は 1989年時点における最後の撹乱(伐採)か

A の経過イド数である O

スタンドRAl:クマイチゴータラノキ群集(最後の撹乱後 l年)

RA2:クマイチゴータラノキ群集 (3年)

QCl:ミズナラークリ群集(19年)

QC2:ミズナラークリ群集 (54年)

QF1:ブナーミズナラ群落 (66年)

QF2:ブナーミズナラ群落 (98年)

FL:プナークロモジ群集 (280年以上)プナ極相林

各スタンドの柄物群落の種多様性は木本植物と草本植物を分けて優占度一

積)11真位山線 (Whittaker，1972) を描くことによって表し、また多様性指数、

Shannon-Wiener (Shannon & Weaver， 1949)の H'と(Pielou，1966)のJ'も計算し

た。

2-3.結果

会 3-1.全層群落の種多様性

調査区は而積が等しいため、その種多株性の比較は重要な情報を与えてく

れる 。 7調先区全体では121種の維管束植物が出現した。それらの内訳は61種

の本木刷物と 13種のシダ植物を含む49種の草本植物、 10種のつる植物、そし
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てチマキザサ Sasapalmata であった。 ~rl間体群経度に基づく 7 調査区の種多様

性を TめIle2-1にまとめた。この表では構成種を 2グループ、つまり木本種と、

木木種を|徐く草本層の全ての種に分けた。種多様性は 2グループ間で異なっ

ていた。これらの違いは遷移段階でも違っていた。後者のグループすなわち

市本層に存在する柄物では種多様性は遷移が進むにつれて増加していた (Fig.

2-2)。伐J采して問もないスタンドRA1、RA2ではミヤマカンスゲ Carex 

dolichostachya var. glaberrima、オカトラノオ Lysimachiaclethroides、タケニグ

サ MacleayaCOI・dataだけが優占していたが個体群密度はむしろ低かった。ス

タンドQClはチマキザサの密な植被のために著しく多様度 (H'と1')が低かっ

た。陀多線性はQC2とQF2で再び増加した O ブナ林では木本種を除く草本層

の積数はやや高いが種多段性 (Whittaker，1972)はむしろ低かった。この違い

は例々の柏の常皮の違いのためで、共通種が少数あり、さらにその群落だけ

にイバ正する荷が何碕かあるためと思われる 。林床の主要な種はチマキザサ、

カンスゲ Carexmorrowii、ミヤマカンスゲ、チゴユリ Di臼spo仰rumηlsmη1i1伯acinumη1、

、ヤマカ夕バミ O

バ Lυycωopμo川刈diuI仰川mη1Sef川.，.刀atωumη1でで、あつた。つる植物であるイワガラミ Schizophl・agma

hydrallgeoides、ツタウルシ Rhusambiguaの 2種の個体群動態は草本植物と同

様の傾向を示した。対照的に木本種の種多様性は遷移途中、特にQClで相対

的に高かった。

木木極の伺休1作常度を Table2-2に示した。優占種は低木類、のイヌツゲ、ク

ロモジの 2殺であった。密度の高い 8種をみると、低木が4種と亜高木が2

種であり、↑問イ本~r下 ~，~J支の点で優占している種には高木種はなかった O このこ

とは遷移を通じて全てのスタンドにあてはまる。スタンドRA1では耐陰性の

ある低木であるエゾユズリハ、ハイイヌガヤなどが一時的に生き残っていた

が、これらは沌常そのような開けたスタンドでは更新できず、伐採後しばら

くして消滅すると考えられる O

2-3-2.高木種の個体群構造

月~ù I官j断1m積合計は遷移が進むにつれて増加していた。すなわち QC1では

9.1 n1 2/ha 、 QC2では2 1. 9 、 QFl では27.5 、 (~F2では 6 1. 3 、 FLでは7 1. 5 であった O
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それに対し、幹密度は遷移が進むにつれて減少していた。また、幹密度と幹

あたりの胸高断而積には直線関係が認められた (Fig.2-3)0 

Fig.2-4 にスタンドごとに樹高3m以上の高木と亜高木個体群の胸高断面積

合計を樹高|府で分け樹高順に示した。高木と亜高木個体群の種数はスタンド

QClとQFlで非常に多かった O ブナ林に向かつて起きている幹密度と種数の

減少は、 n己間引き (Yodaet al.， 1963)と高木と亜高木個体群での種間競争の

結果であると忠われる O

選移途上にn'，:wする種であるイタヤカエデ、ウリハダカエデ、クマシデ、

イヌシデ、クリ、ミズキ、アオダモは若齢林の林冠層においては共存できて

いたが、選移後期の群落QF2やプナ林FLで、は個体群を維持できていなかった0

iJlf高木柿はIr1J微に遷移途上の群落でのみ共存していた。

苛木と，m高木の樹高の垂直分布を Fig.2-4 に示したo QClでは伐採後の蔚

茅あるいは実生更新の結果、同齢の幹から密な林冠が形成されていた。林冠

汗での樹幹のかたまりはほぼQC段階の終わりまで見られた。幹密度はブナ林

への発達の過程で減少していた。森林群集の階層傍造はスタンドQF2ではっ

きりとし始めていた。スタンドQC1、QC2およびQF1では中間的な樹高の木

が林冠と低木層の問で生育していた。

J不林のスタンドにおいて、高木が多くの蔚芽幹を持つ低木と同様に、し

ばしば後数の幹を持っていた O そこで十分な樹高の木本50種を選んで、、最高

樹高と幹数の関係を見た (Fig.2-5) 0その結果、幹数が多くなるほど樹高が低

くなっていた。樹高の低い磁の幹数は多いがぱらつきも大きくなっていた。

遷移の初期段階での木本個体群の優占度一種順位曲線を見ると、遷移途中

有!の碕の伝人のために多株性が高くなっていることがわかった (Fig.2-6)。木

本積の柄数が段も多かったのはQClであったぐTable2-1) 0ブ、ナ林への発達過

程すなわち ;次選移においては、まず個体群構造の上で多様性の変化が起こ

り、絞後には柄数の変化のみとなる。

2-3-3林床の個体群

日本のjilli，;if林では林床が木木相i物によって密に覆われていることが多い。

本研究では例休l作密度で98.2%の木本個体群が林床で生育していることがわ

-17・



かった O さらに、 79.5%は低木で通常は複数の幹からなっていた O これらの

個体群構造は述続した25cmごとの樹高階で幹の密度を求めることによって解

析した。例体群繁度の点で優占する低木はイヌツゲ、クロモジ、タンナサワ

フタギ、ハイイヌガヤであった。遷移に伴った個体群構造の変化を Fig.2-7

に示した。小低木で、あるイヌツゲは個体あたり平均2本の幹から成っていた。

この例休昨密度は遷移の過程で、増加し、極相林で、定常状態に達していた。ス

タンドRAlとRA2ではクロモジの稚樹は同様に個体あたり平均 2本の幹から

成っていた。その幹は樹高約2mに達するが、樹高の高い個体では個体あたり

の幹数は減少していた。低木のタンナサワフタギやハイイヌガヤは個体当り

の幹数が少ないが、個体群密度は高く、樹高も高くなっていた O 亜高木の優

r1i穐で、あるオオカメノキは遷移後期のスタンドである QFlとQF2で個体群が

発達し、プナ林で、は樹高約3mにまで成長していた (Fig.2-4)。

成長して林冠を形成するようになるであろう高木の稚樹は、林床の群集の

である問は光、水、栄養分といった資源をめぐって低木と競争する関係

にある 。高木の稚樹の密、度は低木のそれより常に少なかった。しかし稚樹の

動態は、優占稜であるプナ、ミズナラ、ウリハダカエデの問では幹数の点で

異なっていた (Fig.2-7)0 ウリハダカエデは、皆伐後の早く成長できる開けた

生育地において、被圧されていた実生から更新し、遷移途上の群落 (QC) で

は林冠を形成すると考えられる。それとは反対に遷移後期のスタンド特にブ

ナ林では、ウリハダカエデ実生は多数の幹を持った個体として存在しており 、

実生パンクを形成しているものと考えられた。調査したスタンドの林床には

、ズナラの実生バンクはなかった。ブナの被圧された稚樹は l本の幹だけか

らなる伺体で、 QF2とブナ林にU-'，現していた。

2-4.考察

2-4-1種多様性の変化

伊藤・下'，，11(1977)はそれまで論じられてきた遷移に伴う群落の種多様性の

変化の研究についてまとめた。それによると遷移系列の全体にわたる種多様

性の動きを広量的に解析したのは Tagawa(1964) が最初である。その結果は
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遷移初期の100年間に種多機性指数の一つである αとpはいずれも急増し、

その後は漸地が続くが、極相林ではやや低下する、ということであった。そ

れに対し、比婆山の二次選移では全種数は樹冠が欝閉する前の初期の段階で

飽和しそれ以後は遷移が進行しでもほとんど変わらなかった(ただし、調査

ヌQC2では車木知の種数が異常に多かったために調査区全体の種数も増え

た)。この Tagawa(1964) の研究結果との違いは、遷移系列の違いであると

与えられる O すなわち、 Tagawa(1964)の場合は火山噴火にともなって流出し

た熔おで調任を行ったもので、土地に植物の繁殖体がない状態から始まった

次選移であるのに対し、本研究の場合は森林の伐採後の遷移であり、土壌

が形成されている上に、土壌中には埋土種子が、土壌表面には根茎や伐採を

逃れた稚樹の残存する状態から始まった二次遷移で、ある O また、周囲には種

ーの供給源となる森林が存在する O そのために、木本類では遷移の初期の段

階で n~現拍数がほぼ飽和したものと思われる O その後は林冠層の競争により

枯死してなくなる種があり、また、林床でも定着できないために遷移の進行

につれて柿数が減る O 一方、草木類は森林の発達につれて種数が増えるため

に全体で、は秘多検性が増加すると考えられる O

2-4-2.高木集団の変化

撹乱後の高木集団の回復過程はこれまで照葉樹林やプナ林の林冠層の撹乱

によってで主たギャップ内で定量的に解析され、高木集団は撹乱後、平均値

レベルでは -3/2釆則に従って同復することが知られていた。本研究では日本

の温情林域の J次選移における森林の回復過程でもう/2乗則に従うことが明

らかとなった。

2-4-3.種個体群の存在様式

本研究で、，vMべられた50磁の木イ斗iQ物を、Grubb(1985) が示した方法、すな

わち異なった環境に対する 柏物似体群の反応を一般化する方法、を用いて生

前111 と，'/~刻した選移系列上の枕問で大まかに分類し 、 さらに浬土種子パンク

タイプ (Nakagoshi，1984; Nakagoshi， 1985a) によって細分した O そのようにし

て何られた、それらのいくつかのニッチを示した ものを Fig.2-8 に示した。
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それぞれの視のグループは特定の遷移段階に分けられる傾向にあり、これは

ある砲の更新ニッチ (Grubb，1977) を表現しているものと考えられる O 共存し

ているいくつかの種は、よく似ているが区別できる生態的な特性を示す。タ

ラノキやクマイチゴのような先駆種は普通、新しい撹乱地で土壌中の休眠種

子から更新する O 遷移途中相の低木は一時的な種子パンクのみをもつにもか

かわらず、 J党首L後に盛んに崩芽する (Fig.2-5) 0 常緑低木は全てプナ林で生き

残ることができる O 遷移途中相の高木や亜高木では 3つの繁殖株式が容易に

認められた。第一はウワミズザクラなどのグループで、動物被食散布型の種

子を庄中し、永続的な種子バンクを持っている。第二はウリハダカエデなど

のグループで、契のある散布休を持ち、小さい種子パンクを持つ。第三はミ

ズナラやクリを合むグループで、遷移途中相の森林で優占し種子バンクも実

~t.パンクも持たない。 それらは、成長が良好で優占しているにもかかわらず、

発達した森林には稚樹がなかった O 重要な要因の一つはげっ歯類、が種子や実

11:-の新葉を被食することである。

被庄されたプナの実生や稚樹がブナ林で観察された。これは他の地域と共

通した特徴である (Yamamoto，1989) 。高木の何種か、例えばホオノキ、アオ

ダモ、カエデ属は実生バンクを作る (Hara，1987; Yamamoto， 1989) 0 これらの

伺休群動態、樹形、イ"1長様式、繁殖様式、生理学的な耐性などの特徴はお互

いに関連しているはずで、あるが、各々の関係はまだ定量的には分析されてい

ない。今後の課題は植物種の共存がもたらされるときに、よく似た繁殖様式

の組物によって引き起こされる場合にどのようにこの共存機構を検証するか

である。

ともかくこれらのことから混帯林域の二次遷移系列上に出現する植物種個

体群は時間的、空間的にすみわけながら同一地域に共存していることが結論

として 汚える。
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Table 2-1. Species diversities of the six successional stands and a beech stand. The dominance 
of Sasa palmata was indicated by the culm density. Plant and culm densities were calculated 

per 225m2
• 

Stand 
RA1 RA2 QC1 QC2 QF1 QF2 FL 

Woody specles 
NUlnber of species 20 21 34 30 29 21 16 

Density of plants 620 525 883 1913 1842 1443 1246 

H'(nat) 2.096 2.466 2.721 2.068 2.104 2.248 2.022 

l' 0.700 0.810 0.772 0.608 0.625 0.738 0.729 

Plants at herb layer 
(exc1uding woody species) 

NUlnber of species 11 19 7 30 17 22 25 
Density of plants 1232 1832 2512 2352 5210 4108 3901 
H'(nat) 1.563 2.304 0.498 2.451 1.420 2.335 2.164 

0.652 0.783 0.256 0.721 0.501 0.755 0.672 

Culm density of 

Sasa palmata 19 238 2225 38 575 900 

Total number of sDecies 31 40 41 60 46 43 41 



Table 2-2. Population density of woody plants in the six successiona1 stands and a beech 
stand. 
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第3章高木樹種を中心とした林分構造と高木樹種の個体群構造

3-1.目的

第2章では、中園地方のブナクラス域の森林伐採後の二次遷移を、それま

での種組成を中心とした植物社会学的な研究から一歩踏み込んで、個体群レ

ベルの研究結果から記述した。その内容としては、高木の種数・密度の遷移

にともなう減少や、林床の低木の適応様:式、森林全体の二次遷移にともなう

変化などを明らかにできた O その結果、遷移にともなって優占種が交代して

いることが強く示唆された O 例えば、ある種は遷移の早い段階で繁殖したの

ち消滅するが、その生育期間中に種子が別の場所に侵入定着するという個体

群維持の様式を持っている 。これは狭い林分を観察しているために起きる現

象であり、 一見個体群がその場から消滅したように見える O またある種は遷

移の早い段階で繁殖し、埋土種子集団あるいは実生集団として生き残ってい

るために地上の個体群としては消滅したように見える O このように種によっ

て生存戦略が異なるために、森林の時間的な変化としてとらえた二次遷移上

では、見かけ上優占種が変化していることが考えられる O 個々の種が森林の

撹乱と再生という過程の中で、どのような様式をとって個体群を維持してい

るかは、第 2章の研究だけでは不十分で、生活史全般について細かく明らか

にしていく必要がある O

極相林では、森林の更新過程において発達段階の異なる小林分がモザイク

状に配置される結果、不均一な構造が存在することが知られている O そのた

めに樹木個体群の更新を研究する際には、不均一な構造を十分含んだ面積で

調査されてはいるが、それでも日本の成熟した森林の継続的なセンサスは少

なく、いずれも調査面積の小さいものが多いので、寿命が長く広い範囲に個

体群が展開する樹木の生活史をカバーできるものや群集レベルの動態を解析

できるものはほとんどない(中静， 1991)。いわんや二次林の構造、あるいは遷

移といったものを解明することが目的の研究では、 二次林の種組成・構造上

の均一性の方が強調され、調査面積はせいぜ、い 100m2で、あった。第 2章で示

した研究でも調査面積は 225m2で、今までに桁違いに広い面積(例えば
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1000m
2
) で、行われた二次林研究はHonget al. (1993)などわずかである。

このような方法による研究では低木に比べ密度の少ない高木集団の動態を

研究するには調査面積が小さくて、誤差も大きくなると思われる。このこと

は、他の調査地で、行われてきた森林の高木樹種の動態を把握しようとした研

究にも当てはまると思われる O

これらのことより、先に二次遷移の把握のために設定した15mX 15mの方

形区は、川所的な立地や遷移の大きな流れを把爆するためには十分で、あって

も、 二次選移途上に存在する樹木の高木・亜高木層での存在様式や、成長・

死亡過程といった林分の動的な側面を把握し、 二次遷移にともなって種数・

密度が変化する機備を明らかにするには統計的にも幹数が少なく、十分な面

積とは言えない。また、第 2章で、扱った調査区に存在する高木樹種の種類相

は、いずれの調査区においても経験的にi観察することが出来る種より少なく、

中国地方のプナクラス域の極相林、二次林で、普通に観察できるものを網羅し

ているとは言えない。調査面積を拡大すればギャッブなどの森林の不均一な

構造も合むことができ、初期相の植物が生存できる場所をみつけることがで

きる O

そこで、本章(第 3章)から第 5章までの調査では、高木集団の個体数を

十分確保するために、調査面積を 5，000rn2から lhaに設定し、調査対象を高木

に限定して俺相林および二次林で研究を行った。これらの章では個体群生態

川的な観点から高木集団の種ごとの成長・死亡過程といった動態を把握して、

林分の発透過程および構成磁の共存機構を明らかにすることを目的とする O

まず本章では、森林伐採後の高木集団の種組成や種ごとのサイズ分布 ・階層

構造、また、極の定着検式などと関わってくる空間分布といった群集構造を

記載し、群集構造や種組成の変化を予測する。また、その変化の過程を北ア

メリカの出，;if林の場合と比較して、森林の発達過程と種個体群の更新と共存

に関する仮説を考えることを目的とする O なお、これまでの二次林の群落構

造の研究で大而積のものは、二次林成立のきっかけとなった撹乱の推定を目

的としており、本研究でのように情成種の個体群維持様式やその結果として

の林分の動態を扱ったものではない。
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3-2.調査地および調査・解析方法

3-2-1 調査地

調査地は、第 2章と同じく広島県と島根県の県境に位置する比婆山連峰で、

ある O

調究区全体としてプナの優占しない二次林と調査区全体としてプナの優占

する二次林、および調査区全体にブナが優占するブナ極相林計 3カ所に方形

を設問した。調査面積は 2個の二次林が各 50mX 100mで、0.5ha(5，000m2
)、

極相林iJ{100m X 100mで1.0ha(lO，000n12
)である (Table3-1)。

植生調査結果から植物社会学的に群落同定を行った結果、プナの優占しな

い二次林は、ミズナラークリ群集 Castaneo・ Quercetumcrispulae H ORlKA W A 

et SASAKI 1959であったので、略号をQC、プナの優占する二次林はミズナラ

ーブナ群終QuercusmOllgolica var. grossesel・rata-FaguJ crenata communityであっ

たので略号をQF、極相林はブナークロモジ群集 Linderoumbellatae -Fagetum 

crenatae SASAKI 1970であったので略号をFL、とした。

これらの大而積方形区と第 2章の小面積方形区との関係を述べる。 QCは第

2章のスタンドQC2を含んでおり、 FLは同じく第 2章のスタンドFLを含んで

いる o QCはクリ、クマシデ属、ミズナラ、カエデ属の優占する二次林であり、

かつては薪炭林として利用されていた。 QFはプナが優占する二次林である O

QFにはノJ形区内に母樹として切り残したと思われるプナの大木が3個体存在

した。また、 QCとQFには方形区内あるいは方形区近くに炭焼き窯の跡を確

認した。一般に炭焼き用に樹木を伐採する場合、伐採した木材の運搬距離を

減らすために炭焼き窯の周辺の森林を伐採する O このことから QCおよびQFー

が炭焼きを日的として一斉に伐採されたことは疑いがない o FLはブナの優占

する縄本fI林で、林床はクロモジが広く覆っている。本調査地のプナ林は組成

的にみて LI本海ll2と太平洋型のrlr問であるとされている。 3調査区ともササ

(チマキサfサ)の?を度は全般に低かったが、FLの一部に密なところがあった。

調査ノIj}f~区の標高は QCが935m 、 QFが1 ， 190m、FLが1，255mである o QCは

斜面下郎に、 QFは余li面rlr部に、 FLは斜面上部に位置する O 斜面方位はQCが

S4Q
O

W、QFがN20
0

E、FLがN60
0Eであり、斜面の平均傾斜角はQCが13度、 QF-
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が16度、 FLが15度であった。 QCの地形は斜面右側が比較的高く、尾根状に

なっており、斜而左側にはl陥数一卜cmの沢が流れている。 QFはほぼ平らな斜面

で、ところどころに水流がある o FLは多少起伏はあるが全体としてほぼ平ら

なが|市iである O

3-2-2.調査・解析方法

調4E対象は、第 2章で、議論したように低木の多くが到達できる樹高3mを目

安とし、これ以!こが高木と考えて樹高301以上の木本個体とした O それらの木

本に対し、磁を同定し、幹ごとに胸高直径、樹冠が存在する階層を、また個

体の線元位置を地関上に記録した。

各幹の最高位の位置を記録するために、垂直方向に階層を区分した O この

区分は Fig.3-1のように定義した。すなわち、いわゆる林冠層を第 l層、そ

の下にイ子ゐ:し樹冠が連続しているものを第 2層、同じく第 i層の下にあり、

樹冠は述統していないものを第3層、低木層にあって、樹高3mを越えたもの

を第 4屑とした。ところで、林冠木の実際の平均樹高は調査地内でも調査地

問でも明らかに異なるので、各階層は調査区内で相対的なものである O した

がって、例えば同じ第 l層木であっても樹高の絶対値は同じではない。しか

し、各階層に存在する幹間の相互作用を重視するためには、樹高よりも各階

の相対的関係を重御した方がよい指標であると思われる O ここでの解析は、

次林でも核相林でも階層構造を認めた上で、林分全体や種ごとに分布様式

を比較しようとするものである O それぞれの種の生活型は大井・北)11 (1983) 

、Hara(1987)、Masakiet 0/. (1992)を参考にして高木 (T:treeの略)、亜高木

(L T: lower treeの1I1i>'r)、低木 (S:shrubの冊各)に分類した (Appendix1)0調査は

1989年10JJから 1990年10刀に行った。

FLにおいてはギャップも調究した O なぜ、ならFLは極相林であり、ここでは

いわゆるギャップ史新が起きていると考えられるからである O 調査では全体

で、 l haのプIJJI~ I~ を 5n1 X5mの大きさの400個の小方形区に分割し、それぞれの小

方形区において林冠が存在しているか欠落しているかを調べた O その基準は

小方形区のなかで、林冠の覆っている面積が50%未満の場合ギャップとした。

純の分布の重なりを見るために森下のれ指数 (Morisita，1959b)によって種

-34-



置圃園 田園 -

間の分布相!関を計算した。この指数は次の式で、与a えられる O

R'戸Oのと き、

Rδ = R'o' 

また、 R'o< 0のとき、

ただし

RE=EL 
u Wδ' 

R'o= Co-Wδ' 

エIlxi(川川バiバ川i(
δふγ=三」
、 Nx(N.τ-1) 

エl1yi(llyi-1) 

ム丸ρ

ヱIl凡町Ilxi'川川lxi'川川dτれ灯ri'〆i'

C6=-」こ」
(ふ+8y)NxNy 

W
8 
= _2_ 
(ゐ+dy)q 

、、で、 qはノJ形区数、 Il
xi・および Il

yiは i番目の方形区における種 Xおよび

種Yの例休数、 N、およびNy
は q伺の方形区全体における種 Xおよび守重 Yの

伺体数である O ん指数は N
f
および Nyの大きさにほとんど依存せず、 2種の

分布11!!に関係なく相関が計算できる O さらに、この指数は相関係数ではでき

ない方形院内での 2種の密、度の絶対数の違いも検出することができる

(Mo吋sita，1 959b) 0 3方形灰問のんの平均値の統計学的な差は Scheffeの方法

を使って検定した。それに加えて、種の分布相関を表すために方形区ごとに

多次元尺度むとによって散布阿を怖いた。

各方形lベ|人jでの柏例体群の分散構造は森下のん指数 (Morisita，1959a)によっ

て計算した O 計算式はつぎのように与-えられる。

エ11仇 -1) 

δ= q" N (N -1) 

ここで q はプIjJr~ 1足数、 11 は i 呑 FI の方形区における種の個体数、そして N

はq~11ÎI のノj)則夫令休における析の例体数である O 平均クランプサイズは
I 
d(s) /18伽で日1・3fできる O ただし 1d(s)は方形区サイズ Sで、のん他、そして、 Iδ(む)

は)j)r~rズサイズ 2s でのん仙で、ある O
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3-3結果

3-3-1. 3スタンドの関係

まず、 3調究区が林分の発達過程でどのような関係にあるのかを明らかに

しておかなければならない O そこで、幹の密度と幹 1本あたりの平均胸高断

面積を調子f区別にみた (Fig.3-2)。ここでは、一般に使われる個体群密度のか

わりに幹の密度を、平均個体重のかわりに平均胸高断面積を用いた。平均胸

而J断而積は平均個体重と完全に比例関係にあるわけではないが、ある程度反

映していると思われる O 直線で回帰した結果、 3調査区は同一直線上に乗っ

た。調査区QFはQCとFLのほぼ中間の位置であった。

林冠ギャッブは極相林の維持に重要な役割をはたしていることが知られて

いる O したがって、極相林の更新状態を考えるためにはギャップの特性を調

する必要がある。FLには調査区内に23個のギャップが存在した (Fig.3-3)0 

その平均而積は 67.5m2で、最小面積は 25m2、最大面積は 275m2で、あった。

面積の分布取はL字型であった (Fig.3-4)0これらの特性は Yamamoto(1989) 

のものと大きな違いはなかった。

3-3-2種組成と種多様性

各調査区の積組成を概観するために、種ごとに個体数、幹数、胸高断面積

合計を示した (Table3-1)。種数はQCで36種、 QFで21種、 FLで18種と、調査

した 3 林分の qlで最も遷移段階の若い(~C で最も多かった 。 そのうち QCにし

か出現しなかった種は16種、 QFにしか出現しなかった種は l種、 FLにしか出

現しなかった種は 2種であり、 QCで種数が多い理由はQCにしか出現しない

種が他の調査区に比べ多いためであった。

調杢区を例別にみると、 QCの幹数は 1，518木 (;O.5ha)、胸高断面積合計は

14.83m
2
/O.5haで、あった。そのうちクリが5.62m2/O.5ha(全体の38.0%)、イヌ

ンデが2.781112/0.5ha (同 18.8%) と多く、ウリハダカエデ1.16m2/0.5ha (同7.8

%)、ミズナラ1.07In2/O.5ha(同7.2%) と続いていた。幹数ではイヌシデ241

本/O.5ha、クリ 223本/O.5ha、クマシデ156本/O.5ha、ヤマボウシ133本/O.5haが多
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かった。 QFの幹数は642本(j0.5ha) 、胸高断面積合計は16.14m2/O.5haで、あっ

たO そのうちプナが 10.24m 2/0. 5 h a' (全体の 63.4%)と多く、ミズナラ

2.26m2/O.5ha (同14.0%)、ホオノキ1.40m2/O.5ha (同8.7%) と続いていた O 幹

数でもブナ360本/O.5ha、ミズナラ 79本/0..5ha、ホオノキ38本/0.5ha、アズキナ

シ38本/O.5haが多かった。 FLの幹数は 468木 (/ha) 、胸高断面積合計は

43. 481TI 2，月laで、あった。そのうちプナが胸高断面積で、33.71m2/ha (全体の77.5

%)、符!立で、1907ドルaと最も優，Jiしており、続いてミズナラ 4.43m2/ha(同 10.2

%) ・35本山a、オオイタヤメイゲツ 3.16Jm2/ha(同7.3%) ・121本/haの)11真に胸

高断而積令計が大きかった。木数ではプナが190本/haと最も多く、オオイタ

ヤメイゲツ 121本州a、アオダモ45本/ha、コシアプラ38本/ha、ミズナラ35本/ha

の)IIRであった。

これらのことから、 FLおよびQFではプナが優占し、 QCでは特に優占して

いる種はないように忠われる 。そこで、種ごとの胸高断面積合計を比較する

ことによって調査区内での種間の量的な関係を検討した。 Fig.3-5は、種ごと

の胸高断而積合計から優占度一種順位曲線を描いたものである O 縦軸は胸高

断面積合計、横~"は種ごとの胸高断面積合計を多いもの)1慎に並べたときの順

位を表している。この優占度一種順位曲j線は種多様性の 2つの側面を表現す

ることができる (Bazzaz，1975;伊藤・ 宮田， 1977)0すなわち、第一は種の豊か

さ(種数)であり、これは山線の幅で示される O 第二は種聞における優占度

の均等性(裏返せば集中性)であり、これは曲線の平均的な傾きで表わされ

る。曲線の傾きが急であるほど特定の種が優占しており、傾きが水平で、あれ

ば全ての種の優占度は同じである O このように傾きがより水平に近い場合、

均等度が高いという。昆虫m:集などでこの様な図を描く場合縦軸には個体数

を川いるが、この閃では胸高断而積合計を用いた。それは次の 2つの理由に

よる。第一は木本刷物の場令、個体が複数の幹で、構成されていることも多く、

かつ各々の幹が独立に生存していると考えられ得ること (White，J.， 1979)、第

一 -は木木材1物のj場合手{t~J と成樹では幹の現存量に大きな差があり 、両者を同

に扱うことは種間の量的な関係を比較するのに適当でないと忠われるから

である O それに対し、胸高断而積合計は幹の現存量をある程度反映している

と考えられるので、木研究において月jいるのは適当であると考えた。 3調査
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区とも調査本数が多いために非常になめらかな線が得られた。 QCでは曲線の

l隔が他と比べ広く、種数が多いことがはっきり現れた。また、傾きが小さい

ことから均等度が高いことがわかった。それらのことから種多様性は他の調

査区に比べ高いと判断された。それに比べてQFでは曲線の傾きが急で、均等

度も低かったことから種多機性は低いと考えられる。FLではそのような傾向

がさらに強かった。また、 QF、FLで最も優占度の高い種はプナである。した

がって、 QC、QF、FLの)llftにブナの優占度が高く、そのために他の種が相対

的に少なくなっていることがわかった。

小手3.群集構造

もともと高木が存在していたところに人為的な伐採あるいは林冠ギャップ

の形成などで高木が存在しない場所ができると、新たな種の定着が始まる O

定着当初は個体の大きさは小さいが、個体の成長につれて直径は大きくなる O

このような過程は個体群あるいは幹集団の直径サイズ分布として現れる O

Fig. 3-6aに3調交区の直径階別の幹数ヒストグラムを示した。横軸に直径階

を、縦軸に幹数をとった。左からQC、QF、礼である O 調査個体数が多いた

めに2.5cml隔で、区分しでもなめらかな分布となった。大きな傾向をみると二次

林QC、QFでは小さな直径で幹数が多く、大きな直径で幹数が少ない逆 J字

型の分布をしていた。逆 j字型の分布型は二次林でよく見られる分布型であ

るO ただ、 QCより QFの方が全体に幹数が少なく、 30cm以上の大きい幹も少

し多かった O それに対し、 FLでは二次林のQCやQFと異なり、小さな直径でで、

幹数が多く仁、 20仇Cαm~強虫の直径で

減少するといつた、 二山Z翠型E担!の分布をしていた。しかし、さらに詳しく検討す

ると別の術造が凡てとれた。すなわち、 QCやQFにも FLと同様のパターンが

存在していたのである o QCでは 10-----12.5cITIの階級で、 QFでは10-----15cmの階

級で、幹数の減少が見られた。その傾向はOCより QFで顕著であった。

3調査区に共通してみられるこの分布構造は、階層構造と対応させた結果、

|階層情泣との関係が認められたo Fig. 3-6bは Fig. 3-6aにそれぞれ対応する

直径|併の幹を存在する階層で区分し、その割合を見たものである o 3調査区

とも同じ織なパターンを示した。小さい直径階には第 4層木や第 3層木が多
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く、直径が大きくなるにつれて上層の幹が多くなり、大きい直径階は第 1層

のみで占められていた。直径分布の落ち込みが見られた直径階付近は下層

木である第 3層木から林冠木である第 2・第 l層木が増えていく大きさの直

?をであった。このことは下層木と上層木の生活型あるいはそのほかの性質が、

不述統に異なることを示唆している O

次に純の例イ本群構造を検討する o Fig. 3ヴは種個体群の平均胸高直径と直径

分布の歪}交の関係を示している O 高木、亜高木、低木の生活型でも区別した。

この関係はさまざまな分布型を持った種個体群の構造を要約したものである。

平均直作が大きく、歪度が小さい場合、大きい直径に片寄ったベル型の直径

分布構造を持っていると考えられるし、逆に、平均直径が小さく、歪度が大

きい場合、小さい直筏に個体が多いL字型の直径分布構造を持っていると考

えられる 。一般にL字型の直径分布傍造を持っている種は時間的に安定した

伺休群であると言われている o QCでは種聞の違いが明瞭で、はなかった O クリ

のようにイi下に位置するものから、クマシデのように左上に位置するものま

で連続的であった。特に平均直径、歪度とも中間的な種が多かった。極相林

のFLでは大きく 2つのパターンに分かれた。一つは耐陰性の高い亜高木、も

う一つは耐陰性の低い高木であると思われた。

手3-4.個体群の空間構造

lo指数によって求めた個体の分散構造を Table3-2にまとめた。QCとFLで

はほとんどの積が集中分布を示した。 FLのオオカメノキだけが均一分布であっ

た。QCにおけるプナとミズナラは、いずれも集中分布をする O その結果から

考えれば、 QC内には部分的にミズナラ林やブナ林になると考えられるところ

もでてくる。

極問の共存機構を議論するときには当然他種との関係が考慮されねばなら

ない。在iが数多く存在しでも微地形や土壌のわずかな差異などに応じですみ

わけていれば遷移が進行しでもすみわけの原理によって共存できる可能性が

向くなると忠われるからである O しかし、立地の要求が同じであれば何らか

の競争-が!I:じることになる O そのような観点から求めたんの平均と標準誤差

はQC(N = 171)で0.103士0.024、QF(N = 55)で-0.070:t 0.046、FL(N = 21)で
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-0.174:t 0.083となり、 QC、QF、FLと平均値は小さくなっていった O これは

林分の発達につれてすみわけ的になっていくことを示している O 多重比較に

よる検定の結果、 QCとQF、QCとFLに危険率 5%で有意な差があった。しか

し、 QFとFLには差がなかった。これらのことから立地の要求が同じ様な種が

混在して不安定な状態から、遷移が進むにつれて、いくつかの種が消滅し、

結果的にすみわけた状態になることが示唆された。

さらに、花間の分布相関を多次元尺度法によって二次元の散布図上に表し

た (Fig.3-8)。殺の同所的な共存という観点で考えると、生活型を同じくする

積は生育場所が異なり、生活型が異なる;種は、同所的に存在することができ

ると思われる。きて、本調査区では高木性の種はお互い離れて分布していた。

特にFLの高木 3種ブナ、ミズナラ、ホオノキにおいて明瞭であった O このこ

とは高木性の種はお互いにすみわけていることを示唆している O それに対し、

QCでは斑高木性の種はウワミズザクラとウリハダカエデを除いて集中して分

布していた。また亜高木性の種はQFとFしでは離れて分布していた。さらに、

QFとFLでは高木と亜高木は近くに分布する傾向にあった。QFでは亜高木の

コシアプラとウリハダカエデが高木のミズナラの近くに、亜高木のリョウブ

とナナカマド、ハウチワカエデが高木のアズキナシの近くに分布していたo

Fしでは亜高木のコシアプラが高木のブナの近くに、亜高木のオオカメノキが

高木のミズナラの近くに分布していた。

3-3-5.種個体群の更新様式

次に、 3方形区の階層構造をみてみる。多くの森林では複数の種が、たと

え同ーの場所に生育する種であっても、生活型に応じて存在する階層を異に

し、垂直的にすみわけていることが知られている。本研究で調査した調査区

にはどの様な階層構造がみられるのであろうか。一つの仮説として、例えば

次林で、は|階層分化が不明瞭であるのに対し、極相林では種によって階層が

はっきりと分かれている、といったことなどが考えられる(第 2章参照) 0 

先の第 2章で、樹高分布より l列らかになったのは、林分が成長するにつれて亜

而j木層を l-!iめる個体がなくなり低木層と高木層にはっきりと分かれていくと

いうことであった O
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Table 3-3は調査した幹を、 Fig.3-1で定義した階層ごとに集計したもので

ある o QCでは1，518本のっちほぽ半数の790本が第 3層に存在し、残り 508本

が第 l層、 220木が第 2層に存在していた。 QFでは642/.1又のうち半数弱の294

本が第 l府に、 109本が第 2層に、 239本が第 3層に存在しており、 FLでは

195木が第 1層に、 43本が第 2層に、 219本が第 3層に、 11本が第 4層に存在

していた。第 1層木と第 3層木の比率を比べると、 QCでは第 3層木が多く、

QFでは第 3府木が若干少ない。 Fしではほぼ同じであった O 第 2層木はいずれ

も第 i層水の 23リから 4割であった。第 4層はFLのみに存在した。その理由

)の最大の高さが・3mを越えていたのに対し、 QCと

QFでは 3111以 f'であったためであった。

極ごとにその特徴をみると、種によって階層構造が異なっていた。 QCでは

ク1人ミズナラが第 i層に偏って存在していたのに対し、ヤマボウシ、クマ

シデ、アズキナシ、コハウチワカエデなどは第 3層に偏っていた。イヌシデ、

ウリハダカエデは調査区全体と同様の傾向であった。QFではミズナラ、ホオ

ノキなど多くの種が第 l層に偏っていた。個体数の多いプナは当然ながら調

査区全体の傾向と同じであった。 FLではオオイタヤメイゲツが第 3層に偏り、

ミズナラが第 l層に偏っていた。

3-3-6.萌芽による個体群維持特性

広葉樹の繁殖特性として胸芽することがあげられる。多くの高木性樹種あ

るいはmi高木性樹種は、自然あるいは人為撹乱によって植物体が損傷を受け

た場合に劇茅する(紙谷.1986)が、イヌブナのように撹乱のない条件下でも

勝芳する砲もある (Ohkuboet 01.， 1988)。低木の多くは撹乱のない条件下でも

勝芽する (11 1' : 1 1 ・玉井• 1986)。人為的な伐採では、その後に伐根が残るので

種によってはそこから胸芽を発生させ、個体維持をはかる O 従って、蔚芽し

た例休は例体、円り複数の幹を持っと忠われる。また、種子から発芽・定着し

成長する場令、多くの場合個体当りの幹は l本であるのが普通である O 二次

林では伐J采をれて森林が成立しているので蹴芽した個体が多いことが予想さ

れる。このようなことから倒体当りの幹数は繁殖における種の特徴が現れる

と忠われる 。Fig.3-6cは直径階ごとに幹が単一の幹か、複数の幹を持った個
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イ本の幹のなかで最大のものか、あるいはそれ以外のものかを示している o QC 

およびQFでは約50%の幹が崩芽に由来すると考えられる複数の幹を持った個

体の一部であった。 FLではほとんどの幹が単一の幹であった。

個体当りの幹数を調査区あるいは種で比較した (Table3-4)。個体当りの幹

数は 1本から最高 9本(樹高3m以上の幹のみ)と、ぱらつきが見られた。個

体当りの幹数が2本以上の伺体の数を調査区ごとに比較すると、 FLでは複数

の幹を持つ個体の割合が8.7%であるのに対し、 QCでは22.7%、QFでは23.6%

であり、 一:次林では複数の幹からなる個体の割合が多かった。 さらに、二次

林では例体内りの幹数も極相林に比べ多い傾向にあり、二次林でも QFより遷

移段階の若いQCで個体当りの幹数が多かった。種別に見ると、 QCでは複数

の幹を持つ例休の割合はクマシデが65.09i;、ヤマボ、ウシが45.9%と多かった。

俊山積ではクリが22.2%、イヌシデが12.2%であったo QCにおいてクリやイ

ヌシデの崩刃ヲJが大きいのに対して、プナの蔚芽力が低いことは注目される。

ここがかつて薪炭林であったことなどから度重なる伐採によって相対的にク

リやイヌシデがブナに対して優勢となったことを暗示させる。 QFではホオノ

キが34.6%、ハウチワカエデ30.0%、プナが27.8%、ミズナラが26.2%の順で

あったo FLではホオノキが40.0%、アオダモが29.4%、ミズナラカ宝17.9%の}I慎

に多かったが、ブナは3.3%と少なかった。

3-4考察

調査は同一林分に対して経年的に行ったものではなく、同一地域の発達段

階の異なる 3林分に対して行ったので、 3調査区を比較する前に、まず種組

成も構造も異なるこれらの林分が遷移系列上でどのような関係にあるのかを

明らかにしておかなければならない。 2つの二次林は最後の伐採からの経過

年数が追っているだけでなく、それ以前の人為的撹乱の履歴も異なっている

と忠われる O 正確な記録がないために、それを定量化することはできなかっ

た。したがって、過去の履歴に大きな影響を受けた種組成であるなら、同ー

の系列であるとして議論できないと考えられる O

しかしながら、群集レベルではこの大面積の 3林分を同ーの遷移系列に沿っ
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たものとして考察することは可能で、あると思われる O まず一般に、伐採跡地

あるいは裸地などの高木がない状態から森林が再生する場合、樹冠の閉鎖以

後は林分の成長につれて個体密度は減少しながら、一方で、個体あたりの平均

主主はJ曽川!するという関係がみられ、その関係は x軸に個体密度を v軸に平

均伺休l1iをとった場合、両対数で直線関係となる O これは自然間引きの-3/2-

釆則と呼ばれる (Yodaet al.， 1963)0 これまでに温帯の極相林のギャップでの

再生、あるいは:次遷移が平均値レベルでは -3β乗則に従うという報告がい

くつかある O 例えば、北アメリカ東南部の耕作地放棄後の遷移 (Peet & 

Christensen， 1980)、ブナ林のギャップ再生 (Nakashizuka，1987)などである O し

たがって、逆に1.可咽地域にある複数の林分での個体群密度一平均個体重関係

が内線関係にあればこれらの林分は同一遷移系列上にあるものと解釈して良

いと 4考えられる O しかも、幹の密度と幹 l本あたりの平均胸高断面積を調査

区別にみた附 (Fig.3-2)では、 3調査区は同一直線上に乗っていた O この結果

からも、群集レベルでは 3林分を同ーの発達系列に沿ったものとして比較し、

議論することは可能であると思われる。ここでは、密度-BA関係から QC、

QF、FLの順に発達すると考えられる。さらにQCにのみ出現した種も潜在的

には調費地の全域に生育可能であることが植生調査の資料 (Nakagoshi，1984) 

からゆjらかとなっている。

3-4-1_種組成の変化

種多検性は健相林より 二次林で、高かった。これは、極相林におけるギャッ

プ形成より人為的N:1iLのブJが、空間や栄養騒など植物にとっての資源の利用

可能性が向まるためであると考えられる。日木のプナ林においてギャップ内

と閉鎖林冠下の積系Ilh誌を比べても差は見られなかったことが知られている

(Nakashizuka， 1984a; Hara， 1985)。一般に森林に対する撹乱によって光、水、

栄養j包類などの資源は地JJIIする (Bormann& Likens， 1979)。また、ギャップの

!被が大きいほうが現存況や生産ノJの回復が半い (Phillips& Shure， 1990)。さ

らに、ギャッフnlrri航が大きいほど、土壌、リターの状態、微地形など、地

lillの不均イノ1:が消火すると忠われる O 種によって定着が可能な立地が異なっ

ているとすると、ギャッブ面積が大きくなることによって定着できる種は増
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える O なお種が異なった立地要求性を持っていることは二次林において集中

分布をしていることから示唆されることである O 一方、それぞれの種の生育

京地がゆJI僚に 区分されなかったことから、すみわけはないと考えられる O し

たがって 三次林の碕の多さは生育立地の分化によるのではなく、伐採によっ

て資源の利川 I1rtJ~I~/tが高まったことと確率的な要因によると思われる O

3-4-2.種数減少の原因

情}点柿の荷数減少の原因は種によって寿命が異なるためであるとも考えら

れる 。Williamson(1975)は遷移系列上の種の位置が繁殖開始齢と関係するこ

とを報針している。先駆的な種は極相的な種に比べ、耐陰性が低く繁殖開始

荷台も rT1• ぃ 。 ただし、これだけのデータからは初期に消滅する種がほんとうに

ぺ繁殖しているかどうかは不明である。寿命の問題を議論しようと思えば、

伺休群の繁殖を見る必要があると忠われる O

多くの砲が同時に更新したあと、いくつかは徐々に消滅し、適応した種の

みが'1::き伐る 。荷数が減少する際にどのような種が消滅したかを考える O 生

活史の違いによる種の片寄りはあるのだろうか。種順位曲線 (Fig.3-5)のQC

で見られた対数正波別 1111線が、 QFおよびFLでほぼ直線になったことや、種個

体群の平均直俺と直俺分布の歪度の関係 (Fig.3-7)で、平均直径・歪度いずれ

も中間的な積群がなくなっていることから、消滅する種は量的には中間的で、

伺休群締法では大きいi町径に片寄ったベル型やノトさい直径の多いL字・逆I字

砲いずれでもない穐が消滅していると考えられる O 二次林と極相林のもう一

つの違いは積例休群の分散構造で、ある 。高木種同士のすみわけや高木種と亜

向木種の共緩みは選移初期の二次林では明確でなかったが、遷移後期および

掩相林でははっ去りとしていた。二次林に存在する多くの種は消滅するとい

える 。

ただし、途1/1で佼入する花も存在すると考えられる O 高木性の種が侵入し

て林冠府に達しそれまでに存在している高木極と いれかわったというような

ことは凡られなかった。しかし、オオイタヤメイゲツだけは遷移途中で侵入

していた。この析はカエデ属のrlJで耐陰性の高い種である (Sakai，1987)0あ

る時点での林冠木はその前の時点ですでに林冠木になっていた手重である O
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3-4-3林分の発達過程

純相林での_:IIIWJの情造がどのようにして形成されるかということから伐

係後の森林の発透過科を考えてみたい。直径分布から中間サイズのDBHで落

ち込みが見られた。この直径分布の1=11問サイズーでの落ち込みは日本の他のプ

ナ林 (Hara，1983)や北アメリカの泊帯林 (Harcombe& Marks， 1978)でも見られ

る現象である 。このtj'WJサイズでの落ち込みは極相林だけでなく 二次林にも

凡られたのそして、これら 3林分を比較すると DBHの落ち込みが林分の発達

に連れて広がっていることがわかる O さらに、この落ち込みは階層と対応し

ていた。大作木のほとんどは林冠屑に小径木のほとんどは下層に存在してい

た (Fig.3-6)。

法ち込みと階貯との対応は、たまたまその階級で幹数が少ないのではなく、

その前後で術造的に差があることを示唆している O また、その差が森林の発

達に述れて広がっているということは、この二山型の構造が階層によって成

長速度が異なるためにできると考えられた O 林冠層での成長速度が大きいた

めに林冠層と の茅が広がることによって二山型の直径分布ができてゆく、

ということである O いったん遷移の初期に林冠層が形成されると、全日射を

受ける林冠屑の倒休が下層の例体より成長がいいために下層の個体は成長で

きず林冠府には注しなし、。林冠構成桶の平均直径が増加することは、たとえ

耐陰性の高い高木樹f~tや小径木で、あっても侵入して下層で成長することは不

可能であることをぶしている。垂直情造 (Table3・3)をみると、高木種の多く

は小さい例休が卜併に存在していなかった。このことも新たな個体が途中で

侵入して成長できないという考えを支持している。

林分発注のj~科では多くのイ!司休が向然 If日引きにより死亡する (Peet & 

Christensen， 1987)。例体数?約交が減少する際に種によって死亡率が異なる」

ともみーえられる。また、どのサイズの例休が死亡することによって密度が減

るのだろうか。Christensen(1977)はナラ ーヒッコリー林において小さい直径

!併で死亡本が向いことを報;!?している O 種数減少の原因は、生活型の分化と

林冠肘での競争・ではないかと考えられる O 林冠層のなかで相対的に小さいサ

イズの例休が競?トによって死亡するのではないだろうか。 m二集情造の変化の
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原因は林冠層での競争ではないかと考えられる O その結果、二山型の直径分

布が形成されると忠われるのである O

3-4-4.極相林のタイプ

日本のj品情適i!IJ地における気候的律相はプナ林であるとされている

(Numata， 1974; Miyawaki， 1975; Kjra， 1977)。しかし、本研究の結果は、大面積

においては森林の発注が一 世代経過しただけでは必ずしもプナ林にはならな

いことを示唆している 。一 位代でブナ林になるためには初期に十分なプナの

更新が必要である 。本研究で扱ったのはただの 2例の二次林にすぎないが、

それらの柿組成は大きく異なっており、発達初期の組成も異なっていたと考

えられる O このことから一つの発達系列をたどるとは考えにくい。今後QCは

全体として治葉樹出交林として発達し、すぐにはプナ林にはならないと思わ

れる O その珂1111は第 ーに、明らかにプナの密度が少ないこと、第二にプナの

精子はi:としてTf()j散布であり散布距離が短いことからブナが侵入して定着

するのは|本|難であると考えられることである O しかし、 QCにおいてプナが集

中分布することから、第 2章で示したように小面積ならばブナ林に遷移する

場所もあることをイJ記しておく。

ノT、今後QFはプナ林になると予想される。その理由は林冠層のブナの密

度が卜分にあるからである O ブナの初期j密度が高かったのは、 QFにブナの母

樹を残したことと、ブナの結実周期と伐採|時期のがうまく重なったためであ

ろう 。 もちろんプナがあるだけではなく、極々の条件が重ならなければなら

なかっただろう 。森林伐採後、高木性樹穐がうまく更新せずにササ草原になっ

たところもあることが知られている()t-UI.中越， 1994)。ブナ林の皆伐後にミ

スナラ林やシデ類の森林になる場合があることは他にも知られており、伐採

!時則とプナの結実の42{??とが似然に合った場合にはブナ林が再生することも

寸われている(1凡I1:. ) 1:， 1977)。これらのことから伐採後、必ずしも 一世代でブ

ナ林になるとは限らず、多くの系列を経て発達することが考えられる O

選移のj位打で多くの系列を経ることは多くの例で知られており、それは初

)切の状態と締本(1りな過科に依存する (GJenn-Lewin& van der Maarel， 1992)0 

本のjLl，;i7林で、も同級のことが当てはまると考えられる O 言うまでもなく、 一卜

-46-



分長い!時間が経ってギャップ更新が繰り返されればプナ林になる可能性はあ

るO ただし、最低でもギャップ更新が森林全体を一巡するまでかかるが、種

子散布のことを考えると現実的にはもっと長くなる O

-47・



Table 3・l.Specics composition of cach plot. 

S{ヲCCles Plot 

QC卯.5ha) QBパl5ha) 孔 (!ha)
No.of No.of Basal No.of No.of Basa1 No.of No.of Basa1 
individ- Stems 

a(mre2a ) 
individ- Stems 

a(mre2a ) 
individ- stems 

a(mre2a ) ua1s uals ua1s 

Aranthopanaτsciadophylloides 8 8 0.04 18 18 0.44 36 38 0.08 
Acer japomClI11l 10 13 0.03 2 2 0.00 
Arer micrantlzlll1l 4 4 0.04 2 2 O.∞ 
Acer mono 30 30 0.22 6 6 0.36 2 2 0.28 
Acer palmatllm O.∞ 
Acer palmatllm var. matllmurae 23 24 0.18 
Acer rufinerl'e 82 108 1.16 12 14 0.33 O.∞ 
Arer slzirasσwanllm 5 9 0.04 112 121 3.16 
Arer sieboldianllm 53 67 0.28 3 4 0.01 
Alnlls hirslllα 3 3 0.10 
Cσrpinus japonica 60 156 0.69 
Carpinus lsclzonoskii 205 241 2.78 
Castanea crenaJa 171 223 5.62 
Clethra baJ'binen，is 22 41 0.15 17 20 0.06 O.∞ 
Comus conlrO¥'ersa 31 31 0.32 O.∞ 
Cornu:すた)fIsa 74 133 0.23 O.∞ 
Corv/lls sieboldi白川 O.∞ 
E/lonynws o.¥yplzyllus 5 5 0.01 
Fag/ls crenala 32 35 0.33 263 360 10.24 183 190 33.71 
Fra¥inus lan/lginosa 6 11 0.05 34 45 0.24 
/lex genic/llata O.∞ 
/lex macropodσ 4 7 0.01 
/lι¥ pedllnculosa O.∞ 
Kalopanar pictus 2 2 O.∞ 4 4 0.37 
Lindera umbellata 2 3 O.∞ 
Magnolia obo¥・ata 6 10 0.05 26 38 1.40 10 14 0.87 
Magnolia salicifolia 27 42 0.13 
Pltellodendron amurense 21 21 0.45 3 3 0.11 
POllrllt;aea ¥';lIosa var. lael・IS 15 21 0.02 
Prunus grayana 21 21 0.24 
Prunlls jamosσkura 32 37 0.19 4 4 0.15 
Pterostyra'( hispida 3 6 0.02 
Qllercus mongolica 

var. gro.'iseserralσ 53 66 1.07 61 79 2.26 28 35 4.43 
Salix saclzalinensis 0.02 
Sorb/isσlnグolio 54 78 0.27 29 38 0.50 
Sorbus commula 42 59 0.12 16 17 0.13 2 2 0.15 
Slewarlia pselldo-comellia 9 0.05 
Slyrar obωsiσ 8 9 0.01 0.01 
Symplocos coreana 6 6 O.∞ 9 9 0.01 O.∞ 
Tiliajapo川ca 0.01 0.18 
Vib/irn/im [/ircalllm 3 3 O.∞ 2 2 O.∞ 5 5 0.01 
Viburnum plical/im 

var.lomentos/im O.∞ 
Total 1108 1518 14.83 492 642 16.14 427 468 43.48 



Table 3-2. Oistributional pattern and clump size of species. 

Clump 
size** 
1/16-1/8 
1/16-1/8 
1/16-1/8 
1/16-1/8 
1/16-1/8 
1/16-1/8 
1/16・1/8
1/16-1/8 

1/16-1/8 
1/16-1/8 
1/16-1/8 

1/8 
1/4 
1/2 

>1/2 

DistributionaI 
pattern* 

C 
C 
C 
C 
C 
C 
C 
C 

c
c
c
c
c
c
c
R
R
R
R
 

Species 

Acer mono 
Acer palmatum var. matumurae 
Acer，刊finerve
Clethra barbinervis 
COI川 ISkousa 
Fagus crenata 
Magnolia salicifolia 
Prunus jamasakura 
Quercus mOllgolica 

var. gl・osseserrata
Sorbus alnifolia 
orbus commixta 

P hellodelldron amurellse 
CalpinllS tschonoskii 
Calpinus japonica 
Castanea crellata 
Acer sieboldianum 
CorllllS cOlltroversa 
POllrthiaeaνillosa var. laevis 
PrunllS grayana 

QC 
(lO.5ha) 

Plot 

1/32 
1/16 
1/16 

1/16-1/8 
>1/2 

c
c
c
c
c
R
R
R
R
R
 

Faglls crellata 
AcanthopallG.X sciadophylloides 

mplocos coreana 
Acer shu・asawanum
Sorbus commixta 
Acerjaponicum 
Acel・1ザlnerve
Clethra barbuzervis 
Magnolia obovata 
Sorbus alnifolia 
Quercus mongolica 

var. gl・ossesen・ata

QF 
(lO.5ha) 

1/32 

1/32 
1/16 
1/16 

1/8， 1β2 

R 

C 

C
C
C
C
R
U
 

Acer shu・asawallum
Quercus mongolica 

var. grosseserrata 
Fraxillus lallugillosa 
Magllolia obovata 
Fagus CI・ef1ata
Acallthopan似 sciadophylloides
Vibllrllum !urcatum 

* C: Contagious; R: Random; U: Unifolm. 
** Plot size = 1. 

FL 
(/ha) 



Table 3-3. Vertical stlucture of species. The definition of layers is shown in Fig. 3-1. 

Plot Species Layer (1 +2)/(3+4) 
2 3 4 Total 

Q(/OC .5ha) 
PhellodendrOIl amurellse 20 21 
CaSfaJlea crenata 204 14 5 223 43.60 
Quel・cusmOJlgolica 

varrl(.fgJfrleoys-ls'e eserrofo 51 11 4 66 15.50 
Acel・ 45 31 32 108 2.38 
CalpillUS tscholloskii 117 31 93 241 1.59 
FCoogy-Yut s creFIOta 12 6 17 35 1.06 
ornus controversa 9 4 18 31 0.72 

Pruflits GgirroliyfoGlFi1d 0 4 4 13 21 0.62 
Sorbus 7 18 53 78 0.47 
Acer mono 7 2 21 30 0.43 
alpulUs }apOlllca 6 40 110 156 0.42 

Clethra barbillerνis 2 30 41 0.37 
Sorbus commIxfa 14 44 59 0.34 
PrulIus jamasakura 7 28 37 0.32 
AMcGu Enoliosolic(folio 34 42 0.24 
cer sieboldianum 2 56 67 0.20 

AcerpαImatum var. matumurae 2 21 24 0.14 
Cornus kousa 128 133 0.04 
Pourfhiaea vIllosa v紅• laevis 21 21 0.00 
Others 11 1]l 62 84 0.35 
Total 508 220 790 1518 0.92 

QF Quercus mongolica 
(!O.5ha) vaf-r14.g7frieofsvse eserrota 63 15 79 78.00 

Acer 8 5 14 13.00 
AMCoOpF olio obowfo 29 6 3 38 11.67 
canfhopal1a.t sciadophylloides 7 5 6 18 2.00 

Sorbus alnifolia 9 16 13 38 1.92 
Sorbus commIxta 2 8 7 17 1.43 
Fagus crenata 163 48 149 360 1.42 
Acel・shirasawanum 2 7 9 0.29 
Acer japonicum 13 13 0.00 
C letl71・abarbillervis 20 20 0.00 
SO ytFh71ejy1 locos coreGFIG 9 9 0.00 

ers 13 4 10 27 1.70 
Total 294 109 239 642 1.69 

FL Quercus mongolica 
(Jha) var. grosseserrafa 29 5 35 34.00 

Fagus c・renata 145 11 33 190 4.59 
Magnolia obovata 8 2 4 14 2.50 
Acer shu・asawanum 5 21 91 4 121 0.27 
F，.axÎl l~/s lanugillosa 2 39 4 45 0.05 
AcaJlthopanaλ~ sciadophylloides 37 38 0.03 
Vibw川 l171fuI・catum 3 2 5 0.00 
Others 8 11 20 0.82 
Total 195 43 219 11 468 1.09 



Table 34. Numbcr of stems per individual in each species. 

QC(j0.5ha) 
Slewαrlia pseudo-camellia 
Pleroslyrax hispida 
Carpillu.s japollica 
FraxiflUS lanugillosa 
Cornus kousa 
Magllolia salicijolia 
Sorbus alnijo/ia 
Clelhra barbillervis 
Acer rufinerve 
POUrlhiaea villosa var. Iαevis 
I/ex macropoda 
Acer sieboldiallum 
Sorbus commixlα 
Caslanea crenala 
Quercus mongolica var. grosseserrala 
Magllolia obovala 
Pnmus jamasakura 
Slyrax obassia 
CarpillLLS Ischolloskii 
Fagus crenala 
Acer palmatu川 var.malumurae 
Cornus COlllroνersa 
Acer nWllo 
Phellodefldroll amurense 
Pnmus grayalla 
Acalllhopan似 sciadophylloides
Symplocos coreana 
Euonymus Oxyphyl/LLS 
Alnus hirsuta 
Viburnumfurcatum 
Kalopanax piclus 
Acer palmalum 
Corylus sieboldiafla 
I/ex pedLlI/culosa 
TiliajαpOllica 
Vibumllm plicalllm var. IOmell/osum 
Total 
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QF(ρ.5ha) 
Magllolia obovala 
Acer sieboldiaflum 
Acer japoflicum 
Fagus crellala 
Quercus nWlIgolica var. grosseserrala 
Sorbus alllぴolia
Acer shirasawanum 
Clethra barbinervis 
Acer rlljiflerνe 
Sorbus commixla 
Acanlhopaflax sciadophylloides 
Symplocos coreana 
Acer mollO 
Acer micralllhum 
Prunus jamasakura 
Phellodelldroll amurellse 
Viburnumfurcatum 
Cornus conlroversa 
Cor川 clSkousa 
Salix sachalillensis 
Slyrax obassia 
Total 。。3 20 91 



A/B 
(%) 

Total 
(B) 

NO. of stems per individual 
Single Multiple (A) 

l一万一 3 4 5 6 

Table 3-4. (continued) 
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虻所a)
Lindera umbellata 
ル1agll0liaobovata 
Fraxil/Lls lanuginosa 
Quercus nwngo/ica var. grosseserrata 
Acer shirasawanum 
Acant hopanax sciadophylloides 
Fagus crenata 
Vi bum um furcafLlm 
Kalopana.x piCfLlS 

Acer japonicu.m 
Acer nucranthum 
Acer rrωno 
Sorbus commixta 
Acer rufinerve 
Clethra barbinervis 
lIex gelliculata 
Symplocos coreana 
Tilia japonica 
Total 37 。。。。。。4 33 
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Fig. .3-1. T~e defi~ition of layers. In consideration of competition among 
species and individuals， trees were c1assifiect into 4 layers. Layer 1 is 
canopy layer. Layer 2 is sub-canopy layer in which tree located 
continuous~y ~eneath the canopy tree. Layer 3 is intermediate layer between 
~anopy. ~nd_ sh!ub layers， and its crown did not touch the forest canopy. 
Layer 4 is shrub layer. 
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第 4章高木樹種の動態

4-1.目的

遷移の極相がブナ林であるような温帯適湿域での二次遷移はどのような過

程を経て純利林になって行くのであろうか。何らかの自然あるいは人為的撹

乱後、その場所に存イEしていた地下器官や繁殖体あるいは新たに侵入した繁

自体が成長を始め二次選移が開始される (Watt，1947; Golley， 1977)。日本の温

情で、は草木が優r'iする時期、低木が優占する時期を経て高木が優占する時期

が訪れる O 山木が成長して林冠が閉鎖するとその後は相互に影響し合いなが

らさらに成長する O

向小集Il-lの 11寺間的な変化を追ったこれまでのブナ林での研究には、ギャッ

プ内で更新するブナの動態を解析した Nakashizuka(1984b)の研究があるにす

ぎない。 しかも、温帯の二次林で具体的な遷移の過程を実証的に示した研究

は少ない()1:日1・tjJ越， 1994)。

第 3章では遷移に伴って高木の密度が減少し、種数も減少することを述べ

た。本研究では幹密度が飽和し、その後徐々に減少していく過程における高

ノl¥個体群のさらに詳しい動態を明らかにすることを目的とした O その際、い

くつか重点的に扱うものを設けることにした。それは、 1 )どのような種が

なぜ、死亡するのか、 2)どのサイズあるいはどの階層の個体が死亡するのか、

3 )成長速度は種によって異なるだろうか、という 事柄である O

例えば、ブナの成長速度が二次林に出現する種の成長速度より大きいため、

プナが残るようになるのだろうか。また、それぞれの高木種の成長速度はそ

れまでの蓄積、すなわちその時点までに肥大した直径の大きさによって異な

るのか、あるいは樹冠が存在する階層によって成長速度は異なるのだろうか、

といったことを問題にした。

4-2.調査地および調査方法

4-2-1 調査地
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前節で目的としたことを解明するために第 3章で対象とした林分の全調査

幹を対象に継続調査を行った。すなわち調査地は広島県比婆郡西城町比婆山

で、調査区は第 3章と同じ 3ヶ所の調査区である O

4-2-2.調査方法

調査は第 3市の調査(1989年10月)から約 2年後で、樹木の肥大成長が始

まる前の1992{1-:4刀に、第 3章と同じくその中の樹高3rTl以上の全樹木の幹の

胸高直径を再び測定し、生死を記録した。

さらに第 3章の調査時に生木の樹幹被度と枯死木の直径も同時に記録し、

ーの解析にJ1jいた。樹冠被皮 (coveragedegree of crownの訳、訳は著者に

よる)とは Sakai(1987)によるもので、ある樹木の樹冠が上層の樹木の樹冠

に被われている度合をその樹木の樹冠面積に対する百分率で表したものであ

る。これは各幹の光環境の指標となるものと考えられる。枯死木は直径4cm

以上の、幹として認識可能なものをすべて測定した O 樹皮の無い幹や不朽し

ているものも測定対象に合めた O 直径は地表から 1.3mの位置の直径を測定し

た。 しかし、1.31Tl以下の部分で、折れており上部が確認できないものは残って

いる部分の直径を測定した。

4-3.結果

4-3-1. 2年間の幹数の変化

調査区QC、QFおよびFLにおける 2年間の幹数およぴ胸高断面積合計の変

化を Table4-1に示す。QCでは初回調査時に存在した1，518本(l0.5ha)の幹のう

ち4.2%にあたるの本が何らかの原因で死亡した O 種別の死亡率は高いものか

ら、ハリギリ 50.0%、ヤマザクラ 21.6%、ウワミズザクラ 14.3%、カマツカ

14.3%、コシアブラ 12.5%、ナッツバキ 11.1%、ナナカマド 10.2%、ホオノキ

10.0%、ウリハダカエデ6.5%、ミズキ6.5%、クリ 5.8%、リョウプ4.9%、タ

ムシバ4.8%、ミズナラ3.0%、クマシデユ6%、イヌシデユ5%、ヤマボウシ0.8

%であった O これは 1[日[1[の調査H寺の山現種36種のうちの 17種であった。ま

た、 2年間で新たに樹7rlj3rTlを超えた幹はヤマザクラ、ウワミズザクラ、ナカ
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マカド、クマシデ、ヤマボウシ、コハウチワカエデ、イタヤカエデ、ヤマモ

ミジ、クロモジそれぞれ l本で合計9種 9本であった。その結果、この 2年

間で調査区内の幹数は54木、割合にして3.6%減少した。

QFでは l同日の642本のうち 4.8%にあたる 31本が何らかの原因で死亡した。

種別の死亡率はミズキ 100%、コミネカエデ75.0%、ウリハダカエデ28.6%、

コシアブラ 22.2%、リョウプ20.0%、ナナカマド 17.6%、タンナサワフタギ

11.1 %、ミズナラ5.1%、ホオノキ2.6%、アズキナシ2.6%、プナ1.4%であっ

た。これは 1r日!日の調査時の21積のうちの11種であった。また、この 2年間

で新たに樹!日j301を超えた幹はブナの 4本とリョウブ 1本であった。結果的に

調査区内の幹数は26木減少した。

FLでは初期の468木のうち 6.6%にあたる 31本が何らかの原因で死亡した O

話;別の死亡き容はウリハダカエデ100%、コミネカエデ:ll%、オオカメノキXJ%、

コシアプラ 18.4%、オオイタヤメイゲツ9.1%、ホオノキ7.1%、アオダモ6.7%、

プナ3.2%であった。これは初期の 18種のうちの 8種であった O 初期の幹数に

比べて死亡幹の多い穐は、コシアブラであった。また、この 2年間で新たに

樹高3mを超えた幹はオオイタヤメイゲツ 16本、アオダモ 4本、プナ 3本、ォ

オカメノキ 2木、ナナカマド 2本、コミネカエデ l本で、6種合計28本であっ

た。死亡幹数にほぼみあった分だけの新たな参入があった結果、調査区内の

幹数にはほとんど変化がなく 3本減で0.6%の減少にとどまった O

4-3-2. 2年間の胸高断面積合計の変化

胸高断面積合計にも 2年11司で変化があった (Table 4-2)0 QCでははじめ

14.83mケO.5haで、あったものが63本死亡したことにより 0.25rn2/0.5ha減少したが、

幹の成長によって0.83m2 /0.5ha増加し、またわずかな新規加入分を加え差引

0.58 m 2/0. 5ha、元の値に対して 3.93%の増加!となった o QFでははじめ

16. 14m
2
/O.5haであったものが31本死亡したことにより 0.94m2/O.2ha減少し、幹

の成長によって0.42012/0.5ha増加し、またわずかな新規加入分を加え差引

u.52tn2/0.5ha、元のもむに対して3.20%の減少となった。これは、伐採されなかっ

た大径木のプナが幹折れで枯死した影響が大きいo FLでははじめ43.48m2jha

であったものが31本死亡したことにより 1.02m2/ha減少したが、幹の成長によっ
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て0.48m
2
月la増加し、また新規加入分0.02m2/haを加え差引0.54m2fha、率にして

1.25%の減少となった O 幹数の変化がほとんどないにも関わらず、胸高断面

積合計が減少したのはブナの大径木が、おそらく冬の季節風のために幹折れ

で死亡したことと、加入した幹は直径が小さいので胸高断面積の増加には貢

献しなかったためである O

4-3-3.死亡幹の死亡要因

死亡した幹はその状態を詳しく検討すれば死亡要因がある程度推測できる

と思われる。Table4-3には死亡した幹の死亡要因(推定を含む)を種別に示

した。QCでは63本の死亡のうち立ち枯れが56木で全体の88.9%を占めた。他

には台風による幹折れでイヌシデが l本、伐採とその他不明の原因で 5本が

死亡した。QFでは31本の死亡のうち立ち枯れが23本で全体の74.2%を占めた。

他には台風による幹折れあるいは根返りでコシアプラ l本とブナが 1本死亡

した O このプナの下敷、あるいは別のプナの折れた枝によってリョウブ3本、

ウリハダカエデ・コシアブラ・タンナサワフタギ各 l本の合計 6本が死亡し

たo FLでは31本の死亡幹のうち、立枯れでホオノキが l本、台風による幹折

れでプナが 4木、その幹の下敷になって19本(全死亡幹の61.3%)が死亡し

た。その他に 7本が死亡した O 以上のように、 QCとQFでは立枯れが多かっ

たが、 FLでは台風が原因となった撹乱が主な死亡要因であった。

4-3-4.死亡幹の直径

QCとQFに多かった立枯れ、あるいはFLに多かった撹乱によって死亡した

幹の、林分内での状態を詳しく検討すれば林分動態の特徴が把握できると思

われる。まず死亡した幹の大き さを検討した。Fig.4-]に直径階ごとの死亡率

を示した。 Qeでは胸高直律階 o'"" 5 cmで、死亡率が最も高く、直径が大きく

なるにつれて死亡率も下がっていた。同じ二次林でも QFではQCと若干傾向

が異なっていた。QFでも全体的には直径の小さいものの死亡率が高く、直径

が大きくなるにつれて死亡本も下がっていたが、最も死亡率が高かったのは

最小の階級ではなく ]0'""]5cmの階級で、あった。FLでも全体的には直径の小さ

いものの死亡すこが高く、直径が大きくなるにつれて死亡率も下がっていたが、
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同時に直径の大きい階級の死亡率も高かった。

死亡した幹は、分解されてその形が認識できなくなるまでの問、林内に蓄

積される O したがって林内に残る枯死木から、調査時までに死亡した枯死木

の直径をある程度推定できると思われる O 第 1回目の調査時点で測定可能な

枯死木の直径をまとめた結果、その分布型はQCおよびQFでは逆 j字型、 FL

で、は直径20cmを最頻伯とするベル型の分布型を示した (Fig.4-3)。

4-3-5死亡幹の樹幹被度

立枯れによる死亡の多くは被陰によるものではないかと推測できる。そこ

で各幹の樹幹被)支をみた。Table4-4には全幹の樹幹被度を、 Table4-5には死

じした幹の樹冠被度をそれぞれ種別に示した。樹幹被度はいずれの調査区で

も、 0~20%つ まり樹幹がほとんど他個体に覆われていない幹と、 80% ~ 100 

%つまり樹幹がほとんど他例体に覆われている幹で占められていた (Table4 

4) 。 しかし死亡 した幹の樹幹被度を死亡率で見ると、 QCでは0~20%の階級

で4/500で0.8%、以下、20-----40%で0%、40--60%で13.69t>、 60--80%で13.2

%、 80--100 %で5.5%となっており、 40--80%の階級で死亡率が高かった O

QFでも 0--20%の階級で2.2%、20--40%で0%、40--60%で10.5%、60--80%

で12.5% 、 80--100% で6.8% となっており、 40~80%の階級で死亡率が高かっ

たo FLでは0--20%の階級で2.9%、20--40%で6.7%、40--60%で0%、60--

80%で0%、80--100%で11.3%となっており、 20--40%および80--100%の階

級で、死亡率が高かった。

次に階層との関係をみることにする o Table 4-6には死亡した幹が存在した

階層を種別に示した。全幹の階層ごとの死亡率を Table)，-2とTable4-6から

計算すると、 QCでは第 1層で4/508となって0.8%、以下、第 2層で5.9%、第

3層で5.8%となり、第 2層・第 3層で、死亡率が高かった。 QFでも第 l層で

1.4%、第 2層で11.9%、第 3層で5.9%となり、第 2層で死亡率が高かった。

FLでは第 l屑で2.1%、第 2層で0%、第 3層と第 4層合計で11.7%となり、

第 3層と第 4J吾で

4-3-6生存幹の直径成長
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さまざまな大きさの直径を持った個体の集団ではその成長速度も直径によっ

て異なることが考えられる 。また、その結果時間の経過に伴って林分の直径

分布も変化すると考えられる。そこで、直径階別の胸高直径の成長速度をま

とめた (Fig.4-2)0特に直径|府ごとの中央値に着目すると二次林QCでは直径が

大きくなるに連れて直径の相対成長速度も増加し、 15........20cmで、最大になった

あと再び減少していた。QFでも同様のパターンが見られ、 20""""25cmで、最大に

なっていた。ところが、徳和林FLでは直径が大きくなるに連れて相対成長速

度が減少し、その後わずかに増加して再び減少していた。

同時に、 QCとQFで直筏の相対成長速度が増加し始める直径、およびFLで

径の相対成長率が最小値をとる直径は、第 3章で明らかとなった第 1・2

木と第 3層木が入れ替わる直径と対応がみられた O このことから、林分が

成長するにつれて林冠木と下層木の直径の差が広がり林分全体の直径分布は

2極化していくと思われる O

4-4.考察

4-4-1.死亡幹の特性

一次林において群集構造が遷移の終局相であるプナ林に連続的に近づいて

いくならば、当該二次林ではプナ以外の種に何らかのストレスがかかって、

先駆種といわれるような種やより早い遷移段階で優占するような種の死亡率

が大きいか、あるいはその反対に極相種であるプナなどの死亡率が他より低

いはずであろう 。もし、そうではなく組成に変化が起きないのならば、 1回

の調査時の生存個体数に比例した種ごとの死亡数が決まっているであろう O

Table 4・1を見ると、 QCではウリハダカエデ、ヤマザクラ、ナナカマド、 QF

ではウリハダカエデ、リョウブといった種の死亡率が高い傾向にあった。こ

れらはいずれも班高木性の種であるが、ブナ林の林冠にはそれほど多くない

種なので、これら樹木の俊占度が相対的に減ることは、極相林でブナが優占

することと矛盾はない。しかし、 QCの林冠層で優占しているクリ、イヌシデ

で死亡率が高いということはなく、この林分全体での優占種がただちに変わ

ることはないと考えられる O したがって短期間の調査とはいえ、この結果か
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らはQCがただちに遷移の終局相のプナ林に向かつて連続的に変化していると

は考えにくい。ところが、 QFではプナは死亡せずに、他種の亜高木の死亡が

多い傾向にあった。QFではブナの幹密度がかなり高いので、これら亜高木種

の優占度が相対的に減ることは極相林でプナが優占する方向に向かっている

と考えられる。

死亡した幹には立枯れ、幹折れ、下敷などがあった。そのうち幹折れ、下

敷は原因がは っきりしているが、立枯れというのは死んで、いる状態であって

原因ではない。そこで、さらに立枯れにいたった原因を検討する O

一般に森林内で樹木個体が枯死する原因としては被陰、寿命などが考えら

れる O 寿命は、死亡した幹より大きなものが生存するので死亡要因としては

考えにくい。立枯れの多かった二次林のQCとQFでは、死亡幹は第 3層に存

-しているものが多かった (Table4-6)。また、死亡した幹の樹冠被度は80----

100%のものが多かった (Table4-5)。これらのことから枯死した幹は下の階層

に存在することによ って光環境が悪いために死亡したと考えられる O

Christensen (1977)は、北アメリカの温帯林の追跡調査に基づいて下の階層ほ

ど死亡率が高いことを報告 しており、本研究の結果と矛盾しない。

階層別に死亡率を比較した結果から、第 2層木において特徴が見られた O

QCでのクリ、ウリハダカエデ、 QFでのウリハダカエデにおいて、もともと

幹数は少ないが、第 2層木の死亡が多い傾向にあるという結果が得られた

(Table 4-6)。第2層は第 l層と樹冠が連続しており光をめぐる競争の激しい

ところであると考えられる 。このことから、被陰された小さい個体が死亡す

るだけではなく、これらの種ではそれまで林冠層を占めていたものが、林冠

層の他個体との競争によって成長がおくれ、被陰されて死亡したものである

と考えられる O

また、 QCのクリ、ウリハダカエデに着目すると 、第3層木はそれほど死亡

していない。そして、それら第 3層木は林冠木より樹冠を広げていることが

観察された。これらは、林分発達の比較的早い段階から下層木として存在す

るので、 11音い環境にある程度適応して被陰というストレスに耐えられるもの

と忠われる 。
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4-4-2.林分の発達と構造

QCやQFのどちらの二次林でも幹の密度は減少していた。 QCでは幹密度が

減少しているにもかかわらず胸高断面積合計は増加していた。 QFにおいても

幹密度は減少しており、)胸高断面積合計も残存していたブナ大径木の死亡の

影響を除くと増加していた。このことから自己間引きが裏付けられたと思わ

れる。それに対し、格相林FLでは死亡と加入がほぼ同じ数で幹数に関しては

、l'衡状態に達していると考えられる。

第3章の調査で 3林分における直径分布が得られた。第3章ではそれをも

とにして、温帯での森林伐採後の植生の発達過程を次のように推定した。つ

まり、初期の段階で定着した個体に何らかの理由で成長速度の差が生じ、そ

のr!1で成長のよいものが、林冠を構成する。その後、各個体が成長していく

につれ林冠層を形成した個体の問で、主として光をめぐる競争のために成長

速度の差が生じ、成長の遅いものが被陰のため枯死する。一方、下層に存在

する幹は林冠水ほど成長速度が大きくないために、林冠木との差は開くばか

りである。その結果、 QCでわずかに見られた直径分布の不連続部分カ苛広大し、

最終的にFLのような上層木と下層木に二極化した分布型となる、という仮説

であった O 本研究の調査結果からこの発達過程が裏付けられた。

最も幹の密度から3調査区のrlJでは最も遷移段階の早いQCでは、第3層木

で直径が大きくなるほど成長率が低くなり、逆に、第 1・2層木では直径が

大きくなるほど成長率が高くなっていた。このことから第 3層木と第 1・2

層木の入れ替わる l直径を境にしてそれより直径の小さい幹は大きくなるほど

成長は悪くなり、直径の大きな幹は大きくなるほど成長が良くなると考えら

れる O 第3層水と第 1・2層木の境は、ちょうどQCの直径分布が不連続な直

径10-----15cmのあたりであるので、この不連続は拡大すると考えられ、さらに

然間引きの効果で幹の密度も減少して、その結果、より発達段階の進んだ

QFになると思われる o QFの)腕)高直径の分布では実際、直径10-----15cm付近が

少なくなっており、予測と一致するo QFでも直径と成長率の関係は同様で、あっ

たので、この不~統はさらに拡大すると考えられる O その予測はFLの二山刑

の直径分布If~l と-致する O 以上のことから 、 直径と成長率の関係より 二次林

から極相林に向かうの直径分布の動態が説明できた。
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さらに、森林の伐採を極相林で形成される林冠ギャップの大きなものであ

ると考えれば、ここで明らかにされた二次林の動態から、極相林内のパッチ

単位で起こるギャップの形成から成熟までの過程も同様に起こると推定でき、

この研究は今後さらに発展させ得る O ただし、森林での個体群の動態がかな

り発生頻度の低い現象に影響を受けているという報告もあり、長期間の動態

を短期間の観察から外挿することは危険性もはらんでいることに注意しなけ

ればならない(1¥1静， 1991)。
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Table 4-1. Changes of numbcr of lrccs in two ycars. 

Plot Spccics Initial Dcad (%) Recruitment Increment 
QC Kalopan似 pictlls 2 1 (50.0) 
(ρ.5ha) Pnmus jamasakura 37 8 (21.6) -7 

Pnmus grαyal/a 21 3 (14.3) -2 
Pourthiaea villosa var. laevis 21 3 (14.3) -3 
AcalllhopallG.X sciadophylloides 8 1 (12.5) 
Stewartia pseudo-camelliα 9 1 (11.1) 
Sorbus commixta 59 6 (10.2) -5 
凡1aglloliaobovata 10 1 (10.0) 
Acer rufillerve 108 7 (6.5) ー7
C01川 IScOl/troversa 31 2 (6.5) -2 
Castal/ea crellata 223 13 (5.8) -13 
Clet/tra barbillervis 41 2 (4.9) -2 
Magl/olia salicifolia 42 2 (4.8) -2 
Quercus mOflgolica var. grosseserrata 66 2 (3.0) ー2
CarpillllS japol/ica 156 4 (2.6) -3 
CarpillllS tschol/oskii 241 6 (2.5) -6 
Corllus kOllsa 133 (0.8) 。
Acer sieboldial/ul/l 67 . (0.0) 
Acer nWI/O 30 ー (0.0) 
Acer palmatum var. matumurae 24 (0.0) 
Lil/dera Ilmbellata 。
Others 189 。(0.0) 。 。
Total 1518 63 (4.2) 9 -54 

QF C01川 ISCOl/troversa 1 (l(泊.0)
(ρ.5ha) Acer micral/thu.m 4 3 (75.0) -3 

Acer rufil/erve 14 4 (28.6) -4 
Acal/thopal/ax sciadophylloides 18 4 (22.2) 由4

Clethrσbarbillen・is 20 4 (20.0) -3 
Sorbus commixta 17 3 (17.6) -3 
Symplocos corealla 9 1 (11.1) 
Quercus mOllgolica var. grosseserrata 79 4 (5.1) -4 
Magllolia oboνafa 38 (2.6) 
Sorbus alllifolia 38 (2.6) 
Fagus crenafa 3ω 5 (1.4) 4 
Others 44 。(0.0) 。 。
Tota1 642 31 (4.8) 5 -26 

FL Acer rufinerve 1 (l(泊.0)
(/11a) Acer micral/thum 2 1 (50.0) 。

ViburlllIm fllrcatllm 5 1 (20.0) 2 
Aca I/t hopan似 sciadophylloides 38 7 (18.4) ー7
Acer shirasawGl/lInL 121 11 (9.1) 16 5 
Magllolia obovata 14 (7.1) 
Frω川 uslallugil/osa 45 3 (6.7) 4 
Fagus crel/ata 190 6 (3.2) 3 -3 
Sorbus commixta 2 (0.0) 2 2 
Others 50 。(0.0) 。 。
Tota1 468 31 色こ22 28 -3 



Tablc 4-2. Growth of trccs in two ycars. 
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Table 4-3. MOltality factor of dead trees. 
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Table 4-4. Covcrage dcgree of crown. 
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Table 4-5. Coverage degree of crown of dead trees. 
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Table 4-6. Layer of dead trees. The definition of layers is shown in Fig. 3-1. 
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第 5章高木樹種の繁殖特性

5司 1.目的

先の第 3章と第 4章では樹木個体群の構造や死亡要因について述べてきた

が、次に繁殖について述べる O すなわちここで示したように、死亡をまぬが

れ林分の発達につれて成長した樹木も、繁殖しなければ個体群を維持できな

い (Harper& White， 1974)。さらに、林冠が閉塞した林分から新たな入植地に

x入して例休群を発達させるためには繁殖が必要となる O 逆に種個体群の側

に立っと、繁殖の段階に入れば、仮にその後他種との相互作用の結果その個

体が死亡することになっても、個体群の維持は可能で、あると思われる (Grubb，

1985)。

第 3章および第 4章の結果から、遷移の進行につれて消滅する種が多いこ

とがわかった 。これらの種は、極相種に比べ小さいサイズで成熟、種子散布

して、伺休群を維持するような生活史戦略をとっているという仮説をたて、

高木個体群の開花結実特性を調査した。

5-2.調査地および調査方法

5-2-1 調査地

調査地は、中国山地の比婆山連峰である。当地の気候的極相はプナ-クロ

モジ群集であるが、薪や炭の生産のため大部分が二次林化しており、ヒノキ

などの植林地も存在する O

5-2-2調査方法

調査方形区は、クリやイヌシデが優占しプナのほとんど存在しない二次林、

ミズナラ ークリ群集の林分に縦50m、横100mのものを lカ所、伐採後ブナの

更新が良好な二次林、ミスナラ ーブ、ナ群落の林分に縦50rn、横100mのものを

lカ所、根相林で、ブナークロモジ群集の林分に縦100m、横100mのものを

lカ所設けた。これらは第 3章および第 4章の調査区と同じものである O

ー79-



調査対象としたのは樹高3m以上の全木本で、幹ごとに胸高直径と開花結実

の有無を調査した。開花結実の有無は地上から双眼鏡か肉眼で確認し、 1個

でも認められればその幹は開花あるいは結実とみなした。調査は、胸高直径

の測定を 1989年から 1990年に行った。開花結実については、当調査地ではす

でに Nakagoshi(1985b)が主要木本の開花結実期を調査しているので、調査対

象とした樹種の開花結実をすべて補足できるような時期を決めて、 1991年の

春から秋までに 3JW問、そして1992年の春から秋までに 2ないし 3期間行っ

たO 最終的な解析にあたっては調査期間中に死亡した幹は除いて計算した。

5-3.結果

5-3-1.開花・結実率の変動

植物では開花結実に周期性が見られることは良く知られている。そこ

で、まず調査した 2年間で開花結実率の比較を行った (Table5-1)0 QCでは 2

年間を通して開花結実率が90.5%と高かったキハダをはじめとして、カマツ

カ、タムシバ、クリ、ミズキ、イヌシデ、クマシデ、ウリハダカエデなどほ

とんどの種がいずれかの年に片寄って開花結実が見られた。両年とも開花結

実率が10%を超えたのはコシアブラ、リョウプなど少数であった。 QFでは 2

年間を通して開花結実本が50%を超えたウリハダカエデ、タンナサワフタギ、

ナナカマド、ミズナラ、ホオノキ、ハウチワカエデ、コシアブラの中で、タ

ンナサワフタギ、ナナカマド、ホオノキ、ハウチワカエデはQCと同様の片寄

りが見られたがウリハダカエデ、ミズナラ、コシアプラは両年とも30%を超

えていた。Fしではミズナラは両年とも高い開花結実率を示したが、ブナ、オ

オイタヤメイゲツではいずれかの年に片寄っていた。コシアブラ、ホオノキ

は開花結実率の高い年でも 15%程度であり、アオダモは調査した 2年間では

開花結実が確認できなかった O

5-3-2種別の開花結実幹数の割合

Table 5-2は種別、スタンド別の全幹数と開花結実幹数を階層別に表したも

のである 。ここで開花結実本とは調査した 2年間で開花あるいは結実が確認
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された幹の割合を示す。全階層での開花結実幹数の割合を種別に見ると、 QC

では主要な 19種のうち42%にあたる 8・種の開花結実幹数の割合が50%をこえ

ていた。それらの積名と開花結実幹数の割合を示すと、キハダが91%、カマ

ツカ78%、タムシバ70%、クリ 57%、ミズキ55%、イヌシデ55%、クマシデ

55%、ウリハダカエデ52%であった O これらはいずれも、ウリハダカエデを

除くと、上層にあるほど開花結実幹数の割合が多かった。ウリハダカエデは

いずれの附府でも約下数が繁殖していた O 開花結実幹数の割合が50%を切っ

た種でもヤマボツシ、ナナカマド、ヤマザクラ、リョウブの値は比較的高く、

ヤマザクラ除くと、 L府ほど開花結実幹数の割合が多かった。ブナ、イタヤ

カエデ、ヤマモミジ、ミズナラ、アズキナシ、コハウチワカエデ、ウワミズ

ザクラの|苅1E紡夫幹数の割合は30%未満と低かった。なかでも、アズキナシ、

コハウチワカエデ、ミズナラは幹数が多いにもかかわらず開花結実幹数の割

ムが低かった。

QFでは主要な 11楠のうち64%にあたる 7種の開花結実幹数の割合が50%を

こえていた。種別ではウリハダカエデ80%、タンナサワフタギ75%、ナナカ

マド71%、ミズナラ 59%、ホオノキ57%、ハウチワカエデ54%、コシアブラ

53%であった O このうち第 3層にしか存在しなかったタンナサワフタギ‘ハ

ウチワカエデとウリハダカエデの1木しかない第 3層木を除くと、上層ほど開

花結実幹数の割合が多くなっていた。アズキナシ、ブナ、リョウブ、オオイ

タヤメイゲツは開花結実幹数の割合が50%を切っていた。そのなかでもアズ

キナシは42%と比較的高い値であった。ブナはこの調査区で幹数が最も多い

にもかかわらず開花新実幹数の割合が低かった O

Fしでは主要な 6純のうち開花結実幹数の割合が50%をこえていたのはミズ

ナラの97%のみで、続いてブナが48%となっていた O プナは第 l層木では60

%と高い値を示したが、それより下の階層では低い値を示した O 他の種はオ

オイタヤメイゲツ27%、コシアブラ 19%、ホオノキ 15%、アオダモ 0 %とい

ずれも低い値であった。オオイタヤメイゲツは第 2層でも 81%という高い比

率であった O このことからオオイタ ヤメイゲツは林冠下でも個体群の維持が

nT能であると考えられ、徳小11林において、ブナと共存が可能であると思われ

る。
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QCのみに10%以上山現する種のうちイヌシデ、クリ、クマシデ、タムシバ、

ミズキ、キハダ、カマツカの開花束が50%を超えていた O ヤマボウシ、コハ

ウチワカエデ、イタヤカエデ、ヤマザクラ、ヤマモミジ、ウワミズザクラは

50% を超えていなかった。 ßI~ 花率が50% を超えていた種には優占手重のほとん

どが含まれており、 50%を必えていなかった種で幹数の最も多いヤマボウシ

も開花ネは48.9%であることから QCのみに出現し、かつ優占している種はい

ずれも生育段階が繁殖段階まで達していると考えられる。

QC と QFの両ノj に n~現する積のうちウリハダカエデはいずれの調査区でも

開花率が50%を超えていた。ナナカマドはQFでは50%を超えており、 QCで

は47.2%とほぼ.i)%であった O アズキナシとリョウプは.i)9t>を超えていなかっ

た。3調査区に出現するのはブナ、ミズナラのみであった O ミズナラはQC、

QF、FLと開イヒネが高くなっていた O ブナはFLで他より高くなっていたが50

%は超えていなかった。ただし第 l層に限れば50%を超えていた O

QFとFしに 1'1'1現する種ホオノキ、コシアブラはQFでのみ50%を超え、オオ

イタヤメイゲツは逆にFLでのみ50%を超えていた O

5-3-3繁殖と個体サイズ

木本植物で生育段階を考える場合、樹齢よりもむしろ個体の大きさが問題

となることがほとんどであると考えられる O したがって生育段階の一つであ

る開花結実を始める段階を考えるにあたっても、第一に大きさとの関連が挙

げられる O そこで稜ごとに直径階ごとの開花結実率を計算することにした

(Fig.5-1)。

ここで開花結実率とは調子そした 2年間で開花あるいは結実が確認された幹

の割合を示す O 開イヒネili実本だけでは、 もとの幹数が少ない場合、開花結実戒

が大き《変動して傾向がつかめないことがあると考えられるので、図にはl

径|精分布も併せて載せた。

QCでは|苅イヒキfi'jC本カ{50%を1包えたキハダ、カマツカ、タムシノペクリ、ミ

ズ、イヌシデ、クマシデ、ウリハダカエデのいずれもが直径が大きくなるに

述れて開花結実本も高くなっていた。そして、それは直径階分布の形とは無

関係であった O 他の開花キiij尖Z41の低い種でも同様であったが、ヤマザクラと
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プナは他と異なり中間の大きさで開花結実率が高かった。ウワミズザクラは

いずれの直径でも開花結実が見られなかった。

QFでは少数個体しかない階級を除くと、ナナカマド、ミズナラ、ホオノキ、

ハウチワカエデ、アズキナシでは直径が大きくなるに連れて開花結実率も高

くなっていた O それに対しブナは中径木までは直径が大きくなるに連れて開

花結実率も高くなる傾向が見られたが、大径木では、少数個体しかない階級

を除くと、再び開花新実本が下がっていた。ウリハダカエデ、コシアブラ、

リョウブ、オオイタヤメイゲツは各階級の幹数が少ないため、はっきりとし

た傾向はつかめなかった。

FLではミズナラがいずれの階級でも高い開花結実率を示した。プナはQFと

百l検中径木までは直径が大きくなるに連れて開花結実率も高くなる傾向が見

られたが、大筏木では、少数個体しかない階級を除くと、再び、開花結実率が

がっていた O オオ イタヤメイゲツ、コシアブラは直径が大きくなるに連れ

て開花結実率も高くなっていた。ホオノキは各階級の幹数が少ないため、はっ

きりとした傾向はつかめず、アオダモはいずれの直径でも開花結実が見られ

なかった。

プナではQFで開花結実率が50%を超えた階級が25---30cm、FLで、30---35cm

となっており、他種に比べ大きなサイズで開花結実をしていた。

5-3-4.各群落情成種の繁殖特性

Fig. 5-2はそれぞれの種の各方形区内での最大胸高直径と開花結実幹の平均

直径との関係を見たものである。いずれの方形区でも X軸と Y軸の間に高い

正の相関関係がみられ、最大胸高直径が大きいものほど開花までの平均直径

が大きくなっていた。相関係数はQCでは r= 0.721、QFでは r= 0.716、FLで

は r= 0.920というきわめて高い値であった。

5-4.考察

樹木の繁殖開始までの II~~:1mに関する研究はいくつかある o Harper & Whi te 

(1974)は樹木の生活!との長さと繁殖開始までの時間の関係を調べ、それらの
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問には正の相関関係があることを明らかにした。本研究の解析からも同様の

結果が得られた。つまり、時間を個体の大きさに置き換えるなら、生活史の

長さが長いほど繁殖開始までの時間は長かった (Fig.5-2)。

また、 3方形区のなかで肢も林齢の短いQCにおいてもイヌシデ、クリ、ク

マシデをはじめとする優I与種や他の多くの種の開花結実率は高い値を示した。

生活史の長さと繁刑開始までの時間に正の相関関係があることから、 QCに出

現する種は生活史の長さが短いことが示唆される O このことは第 3章と第 4

章で予測された二次林構J!XA電が林分発達の過程で消滅することとも一致する O

次林構成種が遷移の過程で消滅しても、すでに繁殖段階にあるので種子

は散布できると考えられる O そして、その種子が定着できなくても土壊中で

休眠し浬土種子として存在すれば個体群としては維持されるのである

(Nakagoshi， 1984， 1985a)。

以上の結果より、 「遷移rll期以後に消滅する種は、極相種に比べ小さいサ

イズで成熟、種子散布して、個体群を維持しているという仮説Jは妥当であ

ると考えらオL 遷移中期以後の種の交代は、開花結実特性にみられるような、

種の生活様式の違いで説明可能であると言える O これは第 2章で述べた研究

結果およびその考察と一致するものである。

また、最小直径があまり途わない種で、も、最大直径は種によって幅がある。

そのことは種による繁殖努力の違いであると考えられ、光合成によって得ら

れた物質を繁殖にどの程度分配しているかによって決まる O 繁殖への分配率

の小さい種は最大直径が相対的に大きくなると思われた。また、日ι5-2より、

林分が成長すると、競争の結果、最大胸高直径の大きな種に移ってゆき、閉

鎖林冠下で繁殖できる種を除いて、最終的には最も最大胸高直径の大きなブ

ナに置き変わると考えられる。しかし、左下の種は遷移中期から、中程の種

は遷移後期から開花をおこなっているので、これら遷移が進むにつれて消滅

する種でも、撹乱がある程度の頻度で起こり繁殖体が定着できるような機会

が得られれば、その場所でも個休群の維持が可能で、あると思われる O
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Table 5・1.Numbcr of rcproductivc stems in two investigated ycars. 

Plot/Species Tota1 Num~r of reproductive stems (%) 
1991 1992 1991 or 1992 

QC(l0.5ha) 
Flowering Fruiting Flowering Fruiting Flowering Fruiting 

Acalllhopallαx sciadophylloides 7 14.3 14.3 28.6 
Acer mono 30 13.3 10.0 13.3 10.0 
Acer pαImalUm 

Acer palnwlum var. malllll1l1rae 24 20.8 4.2 20.8 
Acer I刊行Ilerve 101 43.6 5.9 3.0 43.6 7.9 
Acer sieboldiallllm 67 9.0 1.5 9.0 1.5 
AIIlIlS hirsUla 3 66.7 66.7 
Carpinus japol/ica 152 14.5 40.1 14.5 40.1 
Carpillus Ischol/oskii 234 8.1 46.6 8.1 46.6 
CaSlallea crellala 208 1.0 18.8 37.5 18.3 38.5 
Clelhra barbil/ervis 39 5.1 35.9 12.8 2.6 38.5 
Comus COlllrO¥引 'sa 29 44.8 10.3 44.8 10.3 
Corl/lωkOllsa l31 34.4 14.5 34.4 14.5 
Corylus sieboldiana 

Euollymus o.り'phyllllS 5 20.0 20.0 
Faglls crel/ala 35 22.9 5.7 22.9 5.7 
FraxInus lanllginosa 11 
lIex n悶 cropoda 7 
lIex ped1lllculosa 
Magllolia obo¥'Gta 9 
Magllolia salicゲolia 40 10.0 60.0 10.0 60.0 
Phellodel1drOIl al1lUrellSe 21 71.4 19.0 9.5 66.7 23.8 
Pourlhiaeaγillosa var. lae¥'is 18 44.4 33.3 5.6 44.4 33.3 
PrWlllS grayana 18 
PrwlUS jamasakura 28 21.4 21.4 21.4 21.4 21.4 
Pteroslyrax hispida 6 33.3 50.0 33.3 50.0 
Quercus mOl/golica var. gl・osseserrala 63 19.0 19.0 
Sorbus alllifolia 77 1.3 11.7 1.3 11.7 
SorbllS commi.xla 53 39.6 7.5 39.6 7.5 
Slewarlia pseudo-camellia 8 37.5 37.5 
Styrax obassia 9 33.3 33.3 
Symplocos coreana 6 66.7 16.7 66.7 16.7 
Tilia japonica 
Viblll・I/lImfllrcatllnl 3 
Vib/ll・lIumplicafllm var. 10mellfoSllm 1∞.0 100.0 100.0 
Total 1447 15.8 19.9 3.1 7.2 18.2 26.5 

QF(/0.5ha) 
Acal/lhopal/ax sciadophylloides 15 40.0 46.7 53.3 
Acel・japonicum 13 7.7 46.2 7.7 7.7 46.2 
Acer lI1icrallfhllm 100.0 100.0 
Acer mOI/O 6 16.7 50.0 16.7 50.0 
Acer rufinerve 10 40.0 30.0 60.0 10.0 70.0 
Acer shirasawal/Ilm 9 11.1 11.1 
Acer sieboldial/wn 4 
Clefhra barbinervis 16 18.8 12.5 18.8 
Conzus kOllsa 

Fagus crel/ala 358 5.6 14.0 0.6 0.3 6.1 14.0 
凡1agnoliaobo¥'G/a 37 40.5 16.2 2.7 37.8 18.9 
Phellodendron amuren‘'ie 3 66.7 66.7 
Pnmus jamasakllra 4 75.0 100.0 25.0 75.0 
QuercllS mongolica var. Rrosseserrafa 75 45.3 1.3 36.0 22.7 36.0 
Salix sachaline1/sis 100.0 100.0 100.0 
Sorbus alnゲoliσ 36 5.6 36.1 5.6 36.1 
Sorbus commixla 14 21.4 50.0 21.4 50.0 
Slyrax obassia 100.0 100.0 
Symplocos corea1/a 8 75.0 75.0 
VibllrJ/umρlrcalum 2 
Total 614 14.7 16.6 1.6 7.0 1l.7 22.1 



Table 5-1. (conlInued) 

Plot/Species Total Number of reproductive stems (%) 

1991 1992 1991 or 1992 

Flowering Fruiting Flowering Fruiting Flowering Fruiting 

FL(月1a)
Acanthopanαx sciadophylloides 31 9.7 16.1 19.4 
Acer japolllcum 2 
Acer micranthum 1∞.0 100.0 
Acer mono 2 1∞.0 100.0 
Acer shirasawanum 110 2.7 23.6 0.9 0.9 3.6 23.6 
Clethra barbillerνis 
Fagus crellata 184 7.6 38.0 2.2 4.9 8.2 39.1 
Fr似 inuslanughlOsa 42 
Ilex gelliculata 100.0 100.0 
Kalopan似 pictus 4 25.0 25.0 
Lindera umbel/atα 3 33.3 66.7 33.3 66.7 
Magnolia obovata l3 15.4 7.7 7.7 7.7 
Quercus nWllgolicαvar.grosseserrata 35 80.0 5.7 2.9 65.7 31.4 65.7 
Sorbus commixta 2 1∞.0 100.0 
Symplocos corealla 1∞.0 100.0 
Tilia japollica l∞.0 100.0 
Vibunzumfurcatum 4 50.0 50.0 25.0 50.0 
Tota1 437 12.6 24.5 1.4 9.4 8.7 31.1 



Table 5・2.Numbcr of malure slems in each layer. The definition of layers is shown in Fig. 3幽1.

PIOI/S pecies Layer 

2 3 4 Total 
QC(j0.5ha) 
Phe/lode1/dr01/ amure1/se 19β0(95.0) 0/1(0.0) 19/21(90.5) 
Pourrhiaea vi/losa var. laevis 14/18(77.8) 14/18(77.8) 
Magllolia salicifo/ia I/l( 1∞.0) 7斤(1∞.0) 20/32(62.5) 28/40(70.0) 
Castallea crenata 117β∞ (58.5) 1/8(12.5) 118(208(56.7) 
Conws C01/troversa 9/9(1∞.0) 2/4(50.0) 5/16(31.3) 16/29(55.2) 
Carpi1/us Ischo1/oskii 102/116(87.9) 13/30(43.3) 13/88(14.8) 128(234(54.7) 
Carpillus japollica 6/6(1∞.0) 36/40(90.0) 41/)侃(38.7) 83/152(54.6) 
Acer rufillerνe 22/45(48.9) 14/26(53.8) 16β0(53.3) 52/101(51.5) 
Cornus kOltsa 3/5(60.0) 61/126(48.4) 64/131 (48.9) 
Sorbus commixta 1/1(1∞.0) 9/14(64.3) 15/38(39.5) 25/53(47.2) 
Prunus jamasakura 4n(57.1) 2β(1∞.0) 6/19(31.6) 12/28(42.9) 
Clethra barbinervis 2/2(1∞.0) 6/9(66.7) 8(28(28.6) 16/39(41.0) 
Fagus crellata 4/12(33.3) 3/6(50.0) 3/17(17.6) 10/35(28.6) 
Acer mOl/o 5n(81.6) 0β(0.0) 2β1(9.5) 7β0(23.3) 
Acer palmatum var. matumurae 2/2(1∞.0) 1/1(1∞.0) 2β1(9.5) 5β4(20.8) 
Quercus mongo/ica var. grosseserrata 12/50(24.0) 0/10(0.0) 0β(0.0) 12/63(19.0) 
Sorbus alllifolia 5斤(71.4) 2/18(11.1) 3β2(5.8) 10刀7(13.0) 
Acer sieboldiallum 2/2(1∞.0) 2/9(22.2) 3/56(5.4) 7/67 ( 10.4) 
Prunus grayalla 0/4(0.0) 0β(0.0) 0/11(0.0) 0/18(0.0) 
Olhers 4/11(36.4) 2/11(18.2) 116/57(28.1) 22n9(27.8) 
Tolal 317/502(63.1 ) 103β06(50.0) 228n39(30.9) 648/1447(44.8) 

QF(/O.5ha) 
Acer rufillerve 6n(85.7) 1/2(50.0) 1/1( 1∞.0) 8/10(80.0) 
Symplocos coreana 6/8(75.0) 6/8(75.0) 
Sorbus commixta 2/2(1∞.0) 5/6(83.3) 3/6(50.0) 10/14(71.4 ) 
Quercus nwngo/ica var. grosseserrata 41/63(65.1) 3/11(27.3) 0/1(0.0) 44n5(58.7) 
Magf/olia obovara 20/29(69.0) 1/5(20.0) 0β(0.0) 21/37(56.8) 
Acer japonicum 7/13(53.8) 7/13(53.8) 
Acanrhopan似 sciadophy/loides 5/6(83.3) 1/4(25.0) 2/5(40.0) 8/15(53.3) 
Sorbus al1/ifo/ia 7/9(77.8) 8/16(50.0) 0/11(0.0) 15/36(41.7) 
Fagus crellata 62/162(38.3) 6/48(12.5) 4/148(2.7) 72β58(20.1) 
Clethra barbillervis 3/16(18.8) 3/16(18.8) 
Acer shirasawanum 1/2(50.0) 0刀(0.0) 1/9(11.1) 
Olhers 10/13(76.9) 2/2(1∞.0) 1/8( 12.5) 12/22(54 .5) 
TOlal 153(291 (52.6) 28/96(29. 1) 27β27(11.9) . 208/614(33.9) 

FL(/ha) 
Quercus mollgo/ica var. grosseserrata 28/29(96.6) 5/5( 1∞.0) 1/1( 1∞.0) 34/35(97.1 ) 
Fagus crenata 85/141(ω.3) 1/11(9.1) 1/31(3.2) 0/1(0.0) 87/184(47.3) 
Acer shirasawa1lum 4/5(80.0) 17/21 (81.0) 9/80(11.3) 0/4(0.0) 30/110(27.3) 
Acallthopanax sciadophy/loides 0/1(0.0) 6/30(20.0) 6βI( 19.4) 
Magllo/ia obovata 2/8(25.0) 0/2(0.0) 0β(0.0) 2/13( 15.4) 
Fraxillus la1/uginosα 0β(0.0) 0β6(0.0) 0/4(0.0) 0/42(0.0) 
Others 5/8(62.5) 1/1(1∞.0) 8/12(66.7) 1/1(1∞.0) 15β2(68.2) 
Tota1 124/191(64.9) 24/43(55.8) 25/193(13.0) 1/10(10.0) 174/437(39.8) 
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第 6章総合考 察

6-1.二次遷移過程での種組成および種多様性の変化

従来、 二次選移J0I柱における種組成の変化については、リレー遷移説

(relay f1oristics) と初期フロラ決定説 (initialf10ristic cOlmposition) (Egler， 

1954) という 2つのモデルが提唱されてきた。リレー遷移説とは優占種が遷

移の途r!Jで順次侵入してきた種で置き換えられ、最終的に極相に達するとい

っモデルで、初期フロラ決定説とは遷移の初期に存在した種子が遷移の方向

を決定し、途IjJで新たな積が侵入することはないというモデルである O 北ア

メリカのj昆市林での研究によれば、耕作放棄地の遷移はリレー遷移説に当て

はまり、伐採後の遷移は初 J~j フロラ決定説に当てはまる O 本研究の結果は初

期決定モデルにあてはまると思われる O

伐採の初期には花が多く、生活型の異なるものが同所的に存在している O

それは資源、が皇宮にあって競争が激しくないからであると考えられる 。種順

位山線を見るとQCの傾きが3プロットのなかで最も緩く、さらに平坦な部分

があった O このことは優占度(この場合、胸高断面積合計)が、初期にはあ

まり差がないものの森林が発達するに連れて、種差が大きくなっていくこと

を示している O しかし、 二次林では種ごとにすみわけをしているのではない

と考えられた O ところがすみわけはむしろ極相林で顕著であった。極相林で

すみわけが顕著な例はコナラ・イヌブナ ・ブナが優占する涜帯林でも報告さ

れている (Masakiet al .， 1992)。異なる種が同じ立地に生育-することによって

種間競争が起こり、あるものは死亡する。これが種数減少の原因である O そ

れらが森林の発達に連れて種WJあるいは種内競争を受け消滅し、最終的にわ

ずかな種のみがIj ~ き残る 。

比婆山での 二次選移では で次選移の初期相、途中州、終局ポ!の各段階で優

I'iする極は初期から 1'1'1現する(第 2章および3章) 。その中でも極相林では

ギャップ更新を行って例休1i'(:を維持していると忠われる極(例えばウリハダ

カエデ、コシアブラ、アオタモ、ナナカマド)が極相林によじべ相対的に多く

定着するためにこれらの優 I'i皮が高くなる O これらの種は林冠が閉鎖した初
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j切には林冠木に達するが、その後林分の発達につれて林冠木の密度が減少す

る際には、これらの種が先に枯死するためその優占度は相対的に下がってゆ

くO したがってその結果、見かけ上優占種が交代しているように見えて、遷

移が起こっているものと考えられた。以上のことから、林冠木の種数が減少

していく過程での相対的な優 Ili種の入れ替わりが、遷移であると結論した。

検多様性の而では、大作木のブナがほとんどを占めるプナ林よりも小・中

作木の多い二次林の)Jが多検性は高くなると思われる。

次に種系[l成について考える。ブナ林ではギャップでも閉鎖林冠部でも種組

成は変わらず (Nakashizuka，1984a; Hara， 1985)、ギャップの面積が大きくなっ

ても特定の杭がn~現するといった傾向はなかった (Nakashizuka ， 1984a)。それ

に対し、本研究では一:次林でもブナが良く更新した場合には (QFの場合)

それほど積組成に庄はなかったが、全体としてプナが更新しなかった二次林

では (QCの場令)、極相林では山現しなかった種が現れてきたためにプナ林

より種数はかなり多くなった(第 3章) 0 その理由としては一つには面積そ

のものが伐採の場令ギャップより大きいことが挙げられる O ブナ林のギャッ

プの面積が最大でも 400m2程度で、ある (Yamamoto，1989) のに対し、伐採は明

らかにこれよりも大きな而積で行われる O

一般に面積が大きくなると立地そのものの多様性が増す(伊藤・宮田.1977) 

ため、定着できる積も多くなると考えられる O このような例は Phillips& 

Shure (1990)に兄られる O 律相林のギャップ内では種子の供給源が近くにある

のでブナが再生し優占することが多い O しかし、いったん広い面積で母樹と

なるようなブナ大径木が伐採されると、第一次散布が重力散布種子であるブ

ナは容易に定着できないであろう。逆にプナ母樹が切り残されるとブナは容

易に更新すると思われる。プナが更新すると理山は不明で、あるが、多種の定

-成長が阻害されるようである。 もう 一つの理由としては撹乱後、種がど

の機に定新するかで考えることができる O 撹乱後の定着様式としては、 1 ) 

批訴しの彩卒中を受けなかった枇樹(稚樹パンク)から (Hara，1987)、 2 )切株か

らのぼう芹から(紙任 1986)、 3)発芽したJ111上税子から (Nakagoshi，1984)、

4 )発芽した伝人利子から、 I写生することが考えられるが、ギャッブの場ム

は 1)と 2)がほとんどであると考-えられるのに対し、伐採の場合、 1 )に
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対する影響は少なく、 3)と 4)が加わるために種数が増えることが考えら

れる O ただし、ギャッブ形成の場合でも、根返りが生じた場合鉱質土壌が露

出することによって先駆的な植物の定着が可能になることも知られている

(Nakashizuka， 1989) 0 しかし、今回の伐採の場合では地表面を鉱質土壌が露出

するまで撹市しすることはないと思われるので、その意味ではギャップのみで

定着できる積もあり、ギャップの方が種数が多くなることも考えられる O

これらのことからi1然批乱と人為的撹乱は平均値レベルの発達過程は同じ

であるが、稲:数や穐多検tl:で、は、人為的撹乱の方が而積が大きいために、種

多様性が高いと考えられる O

また、 jR帯林の林j未の植物集団における種間関係、群集構造の維持に関し

ては日本の侃市林での特徴であるササ類(特に Sasa属)の存在が重要で、ある

ことがわかった。これまで、このササ類が高木の更新を阻害していることが

報告されてきたが、木研究ではササ類がその固有な生活型のために、高木に

限らず他の木木類や革本類をも被陰し、林床の植物群集の種多様性を低くし

ていることが切らかとなった(第 2章)。

6-2個体群レベルでの林分の発達過程

まず、個体群の平均値レベルの再生過程を検討した O 本研究から中国地方

での温帯林の二次遷移系列ヒでの林分の発達過程は-3/2乗則にしたがって進

むことがほぼIYJらかとなった(第 2章、第 3章および第 4章) 0 Nakashizuka 

(1984b)の研究で、ギャッフ。!人jで、の再生過程は-3/2乗則に従うことはわかって

いたが、本研究により 一次選移系列上でも同様に-3/2釆則にしたがって進む

ことがわかった。これらのことから、種にとらわれず、また撹乱面積にとら

われず個体群の平均仰レベルでは自然撹乱と人為的撹乱の違いはないと考え

られる O

本研究では、t!1f玉l山地のjPL';背林の伐採後に成立した林分と極相林の森林構

注と動態の比 '1安により、例休群レベルでの二次選移の過程を明らかにするこ

とができた。そのj位科とは以下のようなものである O

と11地での二次林は、伐保直後にほぼ同じ時期に定着した個体の集団が林冠

-93-



木集団を占める o QCではほとんどの高木・亜高木性樹種が逆 j字型の直径分

布をした個イ村洋構造であり、種個体群ごとのばらつきは少なかった。 しかし、

この段階ですでに階層構造は種ごとに分化しており、それは生活型の差であ

ると考えられた(第 3章)。林冠木になった個体は、旺盛な成長を続けるが、

被陰されたものは枯死してゆく。その死亡は林冠層で、激しく、林冠層の個体

の中でわずかに成長の遅れたものが枯死する O しかし、この段階では新たな

侵入はない。 したがって、林分の個体群密度は減少する O その過程は自然間

引きの-3/2釆則として知られていたが、本研究ではそれを実証的に明らかに

した。

極相林では大俺木の撹乱その他の要因による枯死と、耐陰性の高い樹種の

x入で、個体群の数的収支はほぼ等しいと考えられる O 胸高断面積合計は、死

亡するのが大径木、 侵入するのが小径木であるので短期的には減少するが、

個体の成長といった要因もあり長期的には変動しながらほぼ同じ値をとるも

のと思われる 。そして、林冠木は直径が大きければ大きいほど成長がよく、

逆に非林冠木は大きければ大きいほど成長率が低いために林冠木と非林冠木

の成長差は縮まることなく拡大する一方々なる。そのために当初全体として

ほぼ逆 j字型であった直径分布は中程に凹部の落ち込みができ、林冠木の成

長につれてその問部は拡大する O 林分が十分に発達すると、結果的に林冠木

と非林冠木の分かれた二山型の直径分布構造になる(第 4章) 。従来、プナ

極相林が二山型の直径分布をとることは知られていたが、その成立過程を個

体の成長から、また二次林での個体群の追跡をも参考にしながら明らかにし

たのは、本研究が初めてである。

次に極相林になるまでの考察を行う O ブ、ナ極相林で、のパッチモザイク構造

の成立過程は以下のようであると考えられる O 林冠木のうちわずかに成長の

遅れたものがまわりの個体の樹冠の成長に押され被陰されて枯死してゆくと

いう こ次林で判明したのと同じ状態が続くと、より成長した個体では個体の

樹冠そのものが大きくなるから、その成長した個体が死亡した場合まわりの

個体の樹冠の成長ではギャップが修復できなくなる O するとその中で新たな

個体が定着、成長し林冠木となってゆくという過程が生じることになる O 林

冠ギャップがランダムに発生すると、極相林で、は発達段階の異なるパッチの
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集合、いわゆるパッチモザイク構造になると考えられる O

このような結果から、極相林でモザイク構造が生じるようになるまでの過

程を推測すると次のようになる。初期の段階では樹冠の大きさはそれほど大

きくないので、林冠木が林冠木聞の相互作用によって成長が遅れ、被陰のた

め枯死しても、その開いた空間は周囲の林冠木の側方伸長によってふさがれ

る。しかし、 しだいに林分が成長して個体そのものが大きくなると、被陰に

よる枯死がなくなる 。一方で、個々の樹冠も大きくなるために、今度は日本

列島では数年に一度必ず襲ってくる台風の撹乱によって倒されるといったこ

とが起きてくる。そして、個体の枯死後、周囲の林冠木の側方伸長だけでは

開いた空間が迎められなくなる O すると、林床の光・温度環境が変化してそ

れまで被圧されていた個体の成長や、埋土種子の発芽などを促し、いわゆる

ギャッブ更新が始まると考えられる O 林分全体ではギャップは時間的・空間

的にランダムに形成されるので、ギャップに由来し、発達段階の異なる小林

分のモザイク構造が形成される。

以後は、これまでの研究 (Nakasruzuka，1987)で明らかになっているように、

ギャップ内でこのギャップを埋めるように小林分が同じような過程を経て発

達し、大径木になる。

ブナ律相林では大径木の撹乱その他の要因による枯死と、耐陰性の高い樹

種の侵入で個体数の出入りはほぼ等しいと考えられる O 断面積合計は、死亡

するのは大径木、侵入するのは小径木であるので短期的には減少するが、個

体の成長といった要因もあり長期的には変動しながらほぼ同じ値をとるもの

と思われる。

6-3二次遷移パターンの他の地域との比較

本研究の結果は、初期フロラ決定説 (Egler，1954)にあてはまるという点で

は共通するものの、その後の種の交代過程では上記の研究と異なった結果が

示唆された。北アメリカの場合、伐採後の遷移は、初期にほとんどの種が現

れているが、成長速度が積によって異なり、この差によって成長の早い先駆

性の種ほど先に優占することによって、見かけ上種の入れ替わりが見られる
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とされている (Bormann& Likens， 1979; Bicknell， 1982)0同様のことは日本で

も知られている O 山地帯の土砂や熔岩で植生が破壊された跡の森林でミズナ

ラやシデ類が上層に、下層にプナが存在していて遷移の様に見えるものの、

樹齢を測定すると侵入時期はほぼ同時である(四手井， 1977)。本研究の場合、

これらの例とは異なり成長量の差による見かけ上の種の入れ替わりがあるの

ではなく、初期jの多械な積が構成する林冠から寿命の短い種が消滅すること

によって残りの穐の優占皮が高くなり、種が入れ替わっているように見えた。

北アメリカの二次選移との違いが生じる理由は、ヤマナラシ属 Populus、

マツ属 Pil1usの織な侵入や成長が非常に早い種が調査区に侵入あるいは定着

できなかったからであると思われる O フロラ的にはこの地域にはアカマツが

分布しているが、 111頂部の一部に限られ個体数も少ない (Nakagoshi，1984)0 

しかも、木種は伐J采跡地のようにリターが堆積したところでは定着できない

(鎌田・中越. 1991)。また、ヤマナラシ属植物は本調査地には分布していな

い (Nakagoshi，1984)。

遷移の過程で特定の殺が消滅するために種数は減少する。これらの種は成

熟した林分では生存できない。ということから、逆に生活史が短いことが考

えられる。仮に生活史が短く林分の発達過程で消滅したとしても、これらの

種は埋土種子として存在しているのなら個体群の維持は可能である O

Nakagoshi (1985a)は本研究と同じ森林で種個体群を埋土種子の観点、から研究

し、種個体群の埋土種子段階の存在様式と森林タイプ別の埋土種子組成を明

らかにした O それによると、遷移の初期に出現しすぐに消滅する種も成熟し

た林分内で土展中に思上種子として存在していることを確かめている O

6-4.二次林の種組成に対する初期の種組成の影響

森林を人為的に伐採することは、自然撹乱により生じた単木あるいは数本

程度の林冠ギャッブより而積の大きな撹乱である O 大面積伐採という人為的

撹乱の場合、それを自然批i'iLと比較したとき、極相林では山現しなかった種

が現れてきたことがその特徴のーっとして挙げられる O 言い替えれば、二次

林で、種多機性が向くなることになる。その理由は耐財吹きいことによって、

-96-



立地の多機性が高まること、また侵入の可能性が確率的に高まるためである

と思われた。

初期に種数が最大になった後、その後は種数は減少するばかりで、新たに

ズ入する種はほとんどないと考えられた。初期に侵入した種の中のあるもの

は林分の成長にともなう競争により消滅する O 種の交代;は生き残った種の優

lて度が相対的に増すことによって、見かけ上起きたように見える O したがっ

てその後の遷移は遷移の初期に定着した種のけJで決まる O そして、このパター

ンは、従来、北アメリカの温帯林の研究で示されてきた更新株式、すなわち

伐採後に成長の速い陽樹が優占し、陰樹は陽樹とほぼ同時に侵入はするが成

文が遅いために陽樹が死亡したあとに林冠木となって優占してゆくというも

のと異なっている。

6-5二次遷移の終局相

のjR帯適湿地における極相林はブナ林であるとされている。宮脇

( 1977) は夏緑広葉樹林帯(ブナクラス域)の自然林のうち、気候的には中心

部で、局地的には適湿な場所にはブナ林が成立するとし、プナの分布域の南限・

北限・下限付近や、乾燥しやすい立地などでは、ミズナラが混生しているか、

またはブナを欠いたミズナラ林となっていると述べている O そして、自然林

の伐採後放置された場合には、東北地方では陽生の低木林を経て、クリーミ

ズナラ林になり、プナの侵入によりミズナラープナ林になり最後にはブナ林

に復帰するとしている。また、日本海側では二次林を経ないでブナ林が成立

することがしばしばあると述べている o Numata (1974)、Miyawaki(1975)、

Kira (1977)をはじめ著名な日本人研究者の論文では、温帯の気候的極相とし

てプナ林を挙げている。しかし木研究では、広い面積の伐採跡地においては

少なくとも撹乱後一世代では伐採跡地全体がブナ林になるとは限らないこと

を示した。こ れまでの考察から本調査地のQCの落葉広葉樹二次林全体では現

時点での優占種、イヌシデ・クリがさらに優占し、イヌシデークリ林へ、ブ

ナ二次林はブナ林になることになる O すなわち、初期にブナ以外の種が侵入

してブナが優 15しない場合、その後プナが侵入・定着することは極めて考え
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にくく、ブナ林を潜在自然植生としていても、必ずしもすぐにはブナ林に遷

移しない。しかし、第 3章で示したようにQCにおいてプナは集中分布であり

(Table 3-2)、林冠木となっている個体も存在した (Table3-3)。このことから伐

採後ブナが林冠木となったような局地的な立地では、小規模ながらプナが再

生することも考えられる O これから先、時間が経過し林分が十分成長した後、

広い而稲内でギャップ更新が始まって何世代か繰り返すうちに小規模ながら

存在するブナが拡大し、あるいは新たにブナが侵入し、ブナ林になっていく

川能性は存定できない。

ところで、第 2辛で示したブナ林への遷移系列は、第 3章および第 4章で

示したQCが全体としてはプナ林とならないことと大きな矛盾があるように思

える。しかし、何度か議論したようにQCにはプナが更新した小面積の林分が

あり、第 2章ではこのプロットを用いたためプナ林への遷移系列を推定でき

た。 したがって、最も早く遷移が進行した場合に起きる現象を第 2章で示し

たことになる O

一方、これは撹乱而積の問題であると考えられる 。撹乱面積が大きいと、

再生初期の不均一性がもとになって全体としてはプナ林にならないという議

論になる 。もちろんQCの初期条件が薪炭林で、もともとブ、ナが少なかったで

あろうと思われることもブナ林にならない原因となっていると思われる O

6-6情成種の共存機構

構成種の共存を考-える場合、群集を構成している種が個体群を維持できる

ことが必要であり、そのための条件が群集に対する撹乱、撹乱からの回復と

いった時間的空間的流れあるいは循環の中で成立しなければならない。結論

から言えば、構成種個体群の種子散布様式、埋土種子、稚樹バンクの有無、

仕活型を考慮すればいずれの種も種個体群の維持が可能、で、ある (Fig.6-1)0 

遷移の途中で消えていく高木 ・TIIT高木性樹種は相対的に早く繁殖している、

吾い稼えれば11:.jZjうとが短いので、個体群:の維持は可能である O 例えばウリハ

ダカエデは遷移初期の二次林で、は密度が高いが遷移が進むにつれて小サイズ

の個休が枯死していた。さらに遷移が進むと大径木も消滅していた。ところ
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がウリハダカエデは早い時期に繁殖を開始しているので個体群維持の可能性

はある O さら に縄本n林において、ウ 1)'ハダカエデは林床にかなりの実生が存

在していたことから、この種は遷移途上で成熟木が枯死したあとで、実生バ

ンクとして個休併が存イピし、ギャップ形成や伐採などの撹乱を契機として再

び成長を始めるタイプの積であると考えられる(第 2章) 0 Hara (1987)によ

ればウワミズザクラなどもそのような生存戦略をとる種である 。

!Iご活砲の異なる穐は、群集内に同時に生存可能で、あると考えられる O 例え

ば低木類はn然な脳jFという性質によって個体を維持していた O 遷移の過程

で消滅する高木↑''/:. ~Ii高木作の積も個体群の維持は可能である O それらの種

は相対的に I，j，く繁殖しており、林冠層での競争の結果枯死しでも、その前に

積子が散布され祐子バンクあるいは実生パンクとして群集内に存在している

と考えられた O したがって、ブナなどのような寿命の長い極相種とも共存は

可能である 。

6-7二次林に関わる諸問題

現在、日本各地の二次林ではさまざ、まな問題が起きている O これまでの考

察では基礎的なことを述べてきたが、以後は応用的な側面を考えてみたい。

過去から現在に歪る純生の変化を考えてみると、例えば中園地方の原植生

は主に常緑広葉樹林と落葉広葉樹林であったと考えられる。人間の活動は極

相林あるいは-次十lii生を利)TJし、別の植生に変えてきた O かつて農村では燃

料、肥料、飼料など日常の11.:.活に必要な資材やエネルギーを森林から得てい

た。その結果、 1960年代までは利川形態の速いによるさまざまな植生要素が

モザイク状に配置され、人間の刑JJfJと植生遷移によ って循環していたと考え

られる。このような 二次林は里111と呼ばれている O 例えば、同じアカマツ林

でも利川のしかたはさまざまで、その結果異なる植生君!!が維持されてきた。

山陽地)fにjよく分イげするアカマツ林は長年にわたって持続してきたことがわ

かっている のイヒ粉分析によれば2000if~ i)ij g'lからマツの花粉がJ~加し始めてい

る(安111，1989)。

ところが、こうして成立した二次林は、 1960年代の燃料革命・肥料革命以
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後の生活様式の変化によって人間の生活に直接的には必要のないものになっ

た。このような二次林が放棄された結果、現在これらの中園地方の二次林で

は遷移が進行して、ネ!白~t.]J!!の種類は減少し、植生要素の面積も拡大している

(染矢ほか， 1989;鎌田・中越， 1990;Kamada etal.， 1991;鎌田・中越， 1991)。高

橋 (1986)も丙1/1岡山地の潟市域で同様の土地利用と森林変化を明らかにして

いる 。この長観のLt'I.純化は地域柏生の多様性の低下をもたらすと同時に、遷

移の進行は生物昨集の多様性の低下ももたらす(頭山・中越， 1994)。現状のま

ま森林を放棄-した場合この流れを加速することになる O

人間の1T却によって長年維持されてきた二次林にはそれぞれの植生型に生

育地を持っ た積がII~存するようになったと考えられ、そこには定期的な人為

的撹乱によ って制討、干されている種例体計-が存在する(守山， 1988)。この場合、

短相林と同級に、開発による11三育而積の減少だけでなく、生活様式・産業構

造の変化が人為的撹訴しのイ亭止を招き、植生の進行遷移が起きることでも、種

個体群の減少や絶滅が起きている (我が国における保護上重要な植物種及び

群落に関する研究委員会種分不:1会， 1989) 0 しかも、西日本の中国・近畿地方

を中心に松くい虫被害が進んでおり、平成 3年度には全国の被害量の52%に

あたる 60万m
3の被害が報告されている O マツ枯れは直接的にはマツノザイセ

ンチュウによる病害であるが、 I凌子17林域を越えて温帯林域に拡大するきざ、し

がある(著者の観察) 0 里山二次林にはまた、木材生産、燃料採取、飼料採

取等さまざまな川途とそのための技術があり(市川， 1987)、またそれが複合的

であることが特徴である(背原.1989)。これら伝統的森林利用法が人と森林の

相互関係を作り|二げてきた (Hong et al .， 1993) 0 また、例えばマツ林(只木

1981; Nakagoshi & Ohta， 1992) にはいわゆる白砂青松という言葉に代表される

ような、あるいはナラ林(守IL/， 1988) には武蔵野を代表とする文化的景観と

しての価値もあり、 二次林が失われることによる伝統的利用法などの森林文

化や文化的長観の消火も問題である O 一方、スキ)場やレジャーランドなど

の大規模開発によって相生が完全に破壊されるということも起こっている O

6-8問題の解決策
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以上のような問題のf解決策としては、まずさまざまな植生要素がモザイク

状に配置された状態を復元し景観レベルの多様性を増すことが必要であると

考えられる O 現在、均一化に向かっている二次林では、伝統的な形態の管理

を行い異なる多種類の森林を復元させる必要がある O また、希少な原生的自

然は保護しなければならない(吉良， 1971;四手井， 1993)が、極相林は絶対的

な面積が少ないので、その而積を増加させる必要がある O さらに、管理不可

能なまでに増えすぎたスギ・ヒノキの単純一斉人工林は他の森林型に転換さ

せる必要もあろう 。調査地の比婆山にはヒノキ人工林が広く分布しており、

そこでの槌多段竹は低い (Nakagoshi，1984)。

、観レベルの多段性を増す第一の理由は種の保全のためである O これらの

種は現状のまま放慣すると絶滅の可能性があり、それらの種を保全するため

にはさまざまな柏生要素がモザ、イク状に配置された従前の状態を復元する必

要がある。生物多様性の維持には生態複合が重要で、ある(東， 1993)。また、多

様性を考える場合には、種数の多さなど群集レベルの多様性だけでなく、あ

る地威内のf.F集の多検性なと寺いわば、景観レベルの多様性も含んだものであ

る必要があるためである(鎌田・中越， 1990)。景観の多様性は、あとで述べる

複合的な森林利用にもむすびっく 。

第二に多機な植生を維持すると、木材などの林産物を適量にかつ持続的に

利用できる O 今後、人間活動におけるエネルギー・物質の需要と供給のバラ

ンスを考えた場合、森林資源は持続的な利用が可能な資源であり、今後ます

ます重要になってくると思われる O 二次林の生産力は高く、二次林として維

持して行けば持続的な資源の利用が可能で、ある O

第三に伝統的な森林利用法が継承でき、文化的景観が維持できるという点

である(高橋， 1986;市川， 1987)。かつて二次林は薪炭の生産、落葉や下層植物

の採取による堆肥や木灰の生産などに利用されてきた。これらを積極的に保

護しなければ森林文化は消滅するが、人工林を含めさまざまな形で利用すれ

ば造林技術、伝統的土地利用法といった森林文化は継承できる O また、かつ

ての景観を維持することは伝統的景観あるいは文化の維持につながる。

耳支後に公訴的機能に関する点である O 森林には洪水防止、土砂災害防止、

大気浄化、余暇活動・環境教育の場の提供等の多面的な効用があり、これら
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は総称して森林の公益的な機能と呼ばれる O これからの森林のありかたを考

えていく上では、これらの機能が十分発揮されるかが重要となる O その能力

は放棄した二次林で、は低いと思われるが、極相林や目的に応じて管理された

一次林では高くなるであろう O 特に中国山地においては水源酒養林となって

いる地域は温帯林域で、あるため、なおさら健全な広葉樹林の維持が重要とな

ろっ 。

中国地方のjR千!?域では、具体的にどのような森林型が考えられるのであろ

うか。成熟したアカマツ林内ではリターの掻き出し、低木の伐採などが行わ

れ、高木のアカマツそのものが伐期に達するとそれも伐採された。また、広

樹が十分に侵入し、さらにリタ)の蓄積した林分を皆伐すると、アカマツ

が定着できず胸芽によ って再生した広葉樹の林分が形成される 。また、広葉

樹林においても、アカマツ林と問機に堆肥としてのリターの掻き出し、薪炭

材および推茸等生産のための伐採などがおこなわれ、循環利用のシステムが

できていた。このような伝統的な森林の利用形態を参考にするならば、現在

の放棄二次林の うちアカマツ林および松枯れ跡の森林の一一部は採草地、マツ

タケ山、柴刈山、薪炭林型のアカマツ林に整備することが考えられる O

しかし、中園地方の温帯域ではアカマツ林の而積もマツ枯れ跡地の面積は

あまり広くないのでそれほど重要でないかもしれない。アカマツ林内に広葉

樹が十分に侵入した林分では、むしろ落葉広葉樹林に推移させることがよい。

さらに、落葉広葉樹二次林の一部では薪炭林に転換することが生態学的視点

から期待される。しかし、圧倒的に面積を減らしてしまった極相林を復活さ

せるために、それらのかなりの部分はブナ極相林またはミズナラ林に誘導す

べきである。単純一斉人工林も維持管理が不可能な林分については落葉広葉

樹林への転換や、広葉樹の混交した人工林への転換(由井， 1994)、極相林への

誘導が必要であろう 。

極相林の面積を拡大する方法のーっとしては Miyawakiet al. (1987)によっ

て実践されている淋在日然枯生の構成樹種を植栽し、極相林を造成するとい

っ方法がある O この方法は裸地に速やかに森林を回復させる方法としてすぐ

れており、少なからず成功をおさめているが、すでに植生が森林として存在

する場合なるべくそれを前川する方がよいと思われる O
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6-9.二次林の維持管理の必要性

日本の気候条件の下では、ほとんどの場所が潜在的に森林になり得る O こ

のような場所で森林以外の土地利用をすると、植物の侵入が可能な場所では

遷移は進行していく O それに逆らってその土地利用を続けるためには遷移の

進行を問害するような干渉をし続けなければならないことはこれまでにも言

われてきた (Kamadaet 01.， 1991)。特定の樹種の生産を目的とした林業におい

ても植物が多数侵入し得る場所では、造林して初期の聞の施業は下刈り・除

伐など造林地に侵入した不要な広葉樹を取り除く作業である。これも遷移の

進行を阻害して 11的樹積の育成を図る行為であることは認識されている O ま

た、コナラ林や保革地(t/'越， 1981)の維持も遷移の進行を止めることである O

本研究の結果から白然保護に関連した、種の多様性を維持するための植物

群落の管理の仕ノJなどに発展する可能性を秘めている O 例えば、植物の種多

様性を高くするなら全ての林木を伐採して、言い替えるとギャップの土地面

積の対する比率を 100%にして、遷移途中相の状態を維持するような管理がよ

いであろう O ただしそれでは、今度はブナのような極相種の個体群の維持が

困難になるので、ギャップの比率をもう少し低くした状態が良いと思われる O

6-10.おわりに

本論文全体の結論として最後にもう 一度遷移について記しておく O 従来、

遷移に関する概念はすでに確立したものとして使われてきた。例えば、一次

遷移、 二次遷移、乾性遷移、混性遷移などの用語は生態学あるいは生物学の

某本的な教科書で必ず触れられるものである O しかし、露崎(1993)は火山遷

移が一次遷移であるかを検討'した論文の中で、 一次選移系列をひとつにまと

めることに対して疑問jをなげかけ、 一次遷移系列に普遍性はないことを述べ

ている O 頭山・ rjJ越(1992)は撹乱深度と撹乱面積が一次選移と二次遷移の灰

分に有効で、あると述べているが、それはその場所が均一に破壊されるという

条件のもとに起きることであり、全ての撹乱地でこの定義があてはまるわけ
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ではない。以上のようなことも参考にして、本研究においては二次遷移に関

しでも碓かな系列があるとすることはできず、むしろ、初期の撹乱の違いが

複数の遷移系列を生じさせる可能性を示すことに成功した。今後、遷移に関

する単純な諸概念と、代表的とされる 二次遷移の事例に関して再検討が必要

であると考える O
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摘要

第 1章序論

植物群落が|時間jにともなって変化する現象すなわち植生遷移は、生態学に

おける重要な研究課題である o t-jJでも 二次遷移は主要なテーマで、この問題

について今日でも精力的に研究が展開されている。特に北アメリカを中心に

耕作地放棄後の二次選移、森林伐採後の二次遷移など数多くの研究例がある O

一方、森林の動態という点に着目すれば、短相林の更新という観点で研究

が行われ、これまでに世界各地のさまざまな森林型において、その更新メカ

ニズムがf砕ゆjされつつある O 日本の温帯の適湿地における極相林であるブナ

林も、林冠ギャップ形成後の再生によって維持されていることがわかってき

た。

このような、北アメリカにおける二次遷移の研究、日本における極相林の

研究の進展に対し、 11本における二次遷移の研究はあまり展開していないょ

っに思われる O そこで本研究では、日本の温帯において森林伐採後の植物群

集の発達過程を種例休群および群集レベルで解明することを目的とした。今

、極相林の多くは伐採され二次林となっている。今後の二次林の維持・利

用・管理等を考えても、このような基礎的な研究は必要不可欠で、ある。

論文の構成は以下のようである。第 2章では、森林の人為的伐採後の群集

の種組成と構造の変化を概観する。第 3章、第 4章、第 5章では森林の主要

な構成要素である高木個休群をより詳しく把握するために、大面積の調査区

で調査を行った結果を述べる O その内、第 3章では特に林分の構造を記載し、

第 4章でその動態を解析する 。そして、第 5章で構成種の開花結実特性から

種の出現段階と繁殖特性を明らかにする。最後に第 6章で温帯における森林

伐採後の二次遷移過程における群集構造およびその動態を考察する O

第 2章遷移にともなう群集情造の変化

本章では遷移にともなう群集構造すなわち種数、種組成、立木密度などの

変化の概略を犯保することを口 (10とした。調査地は、中国山地の比婆山連峰

である O 人為的な伐保によ って始まった二次遷移系列上の 6種類の植物群集

と極相林にブIj)l~l豆を設置し、高木、低木、革本植物の個体群を調査した。
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その結果、高木層の穐数は林分が成長するにつれて減少し、極相林ではプ

ナのみになっており、同H与に種多機性も減少していた。低木性の種は個体数

あたりの幹数を地やして↑肉体を維持していた O 草本の種多機性は遷移が進む

につれて高くなっていた。

これらの結果から、当地における遷移を概観すると、まず埋土種子に由来

する低木'Vtの木ノド類が優，1，し、その後林分が発達するにつれて初期の優占種

は消えて行くが、高木性の積によって林冠層の種多様性は高くなる。さらに

林分が成長するにつれて多くの種が脱落し極相林ではブナが優占する。日本

のプナ林が III~ 界的にみて特徴的なのは林床に低木類が豊富に存在することで

ある O その林床の低木類は向木と生活型を異にすることによって、高木類と

共存していると考えられた。

第 3章高木樹種の個体群補造

~~をは高木個体群の構造を て次林と極相林で比較し、 二次林の発達過程を

推測することを fl的とし、同じく比婆山の遷移中期二次林、遷移後期二次林、

プナ極相林に方形区を設置して調査した。方形区の大きさは二次林では50m

X100mの面積のものを 2ヶ所、極相林では 100mX 100mとした。この面積は

これまでの研究では例をみない大面積のものである。

中期の二次林に対し後期jでは、個体群密度は半分で胸高断面積合計は多く

なっていた。二次林に比べ械相林では幹数は少なく、胸高断面積合計は最も

多かったo 1rf.集の直?を分布構造は二次林では逆 j字型、極相林では二山却で

あった O ただし、 二次林にも 二山型の兆候が見られ、林分が発達するにつれ

てこの構造が顕薪になることが示唆された。

巴任分布から槌の例イ本群構造を比較した結果、各調査区の特徴が把握でき

た。 二次林では逆.Trf':l~~の柿から、直径の大きいものに個体が集中するベル

型の積まで段々なタイプのものが連続的に見られたのに対し、極相林では逆

1 字引を示す桶とベル)【~!を示す設のグループに二分された 。

これらの結果から、何本11林と 二次林の林分構造を考察した O 伐J采初期には

植物にと って 卜分な資源があるために多くの種が定着し種多様性が高くなる

が、林分の発達j也211で、将が消滅し、すみわけがより進んだ安定な状態になる
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と考えられた O 林分構造の発達過程は、林冠層において被陰された幹が枯死

するために逆.T字型から二山型へ変化すると考えられた。さらに、その発達

過程から途'11で例休が侵入して林冠層に達するとは考えにくく、途中相の種

条n成は伐採初期の積組成に左右されることが示唆された。

第 4章高木樹種の動態

本章では高木例休l洋の構造と群集構造の時間的な変化を明らかにすること

を目的とした 。調査区は前章と同じ場所で、最初の調査から 2年後に全個体

の胸高直径を再度測定し直径成長量および生死を把握した。

2ヶ所の二次林では全体の幹数が減少した。 一方、胸高断面積合計は残存

木が成長していたため林分全体としては増加した。死亡した幹の死亡要因を

みると 二次林では立ち枯れがほとんどであった。それに対し、極相林では自

然撹乱がほとんどであった。死亡率は種によって違いが認められ、亜高木性

の種の死亡率が高かった。林冠木の成長は胸高直径が大きい方が良いのに対

して、下層木では直任が大きくなるほとな成長は悪かった。

二次林での幹数の減少および胸高断面積合計の増加は、自然間引きを実証

したことになった。また直径成長の結果から、初期の二次林で直径分布が逆

j字型であったものが、林分が成長するにつれて林冠木と 木の直径の差

が広がり、林分全体の直径分布は 2極化して二山型になったと考えられる O

さらに、林分の発達過程で、消滅するのは亜高木性の種であることが示唆され

た。

第 5章高木樹種の繁殖特性

遷移LjJ期および後期]で消滅する種が存在したことから、これらの種は極相

種に比べ生活史の長さが短いものと推測した。それを確かめるために先と同

調査区の調斉対象木について一個体ずつ開花結実の有無I~ を 2 年間にわたっ

て調べた O

l旦径と開花率の関係で、は、直径が大きいほど開花率が高くなっていた。こ

のことから、サイズ依存的に開花しているものと忠われた。また、この傾向

はIjJ期二次林にのみ 1

11¥現する種で大きく、極相林で優占するブナで最も小さ
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かった O つまり、 ljJ則一;次林にのみ山現する種は相対的に小さいサイズで開

花し、純手II利のブナは仙の種に比べで大きなサイズにならないと開花しない

ことがわかった。

これらの結果より、構成柏の山現段階と開花結実特性の関係について以下

のようなことが考えられる O 二次林にのみ存在する種は時間的にみて相対的

に早く繁殖を開始していたので、これらの種は当地でのような遷移が進行し

た場令、群集内庁I~での競?トにより途中で消滅しでも個体群は維持できると恩

われる 。 ~ -)j、純，f111主は繁則を開始する I時期が遅かった。つま り当地の温帯

林の 二次選移は批，f;Lに対して適応した生活史の長さの短い種と、安定な環境

に適応した II ~ i円史の長さの長い稲が|時間的にすみわけている結果であると考

えられた。

第 6章総合考察

林分の問符分iIli構造は森林の内部構造に依存して決まると言 える 。本研究

では、焔帯林の伐J采後に成 Ù~ した林分および極相林の森林構造と動態の比較

により、個体制:レベルでの一二次選移の過祝を明らかにした。すなわち、 二次

林はほぼ同じ H寺J切に定着した伺休の集団として成立する 。森林が成長するに

つれて個体問にサイズの廷が生じ、その結果、直径分布は逆 j字型となる。

林冠木になった例体は、|任:誌な成長を続けるが、被陰されたものは枯死し、

その死亡本は林冠腐の下部で向い。しかも、この段階で、は新たな侵入はない。

したがって林分の例休~rt:官、皮は減少する 。 その過程は白然間引きの-3/2乗則

として知られていたが、本研究ではそれを実証した O また林冠木の成長がよ

いことが原閃とな って林分全体の直筏分布は逆I字型から二山型へと変化 し

て行き、縄相林では二山l~ となる 。 すでに 、 ブナ極朴!林が二山型の直径分布

をとることがあるのは知られていたが、本研究ではその成立過程を個体の成

長から IYJらかにすることができた。

次林の利治I lJ~えは初)り!の利組成に大きく影響される O 秘数は初期に最大に

なったO その翌日rllは!日if.立が大きいことによって、立地の多様性が高まること 、

また積の侵入のυJ能性が高まるためであると忠われた。ま た、初期jに種数f

取大になった後、その後は杭数は減少する ばかりで、新たに侵入する種はほ
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とんどないと考えられた。初期に侵入した種の中で亜高木性の種は林分の成

長にともなう競争により消滅する。生き残った種の優占度が相対的に増すこ

とによ って、種の交代が見かけ上起きたように見える O したがってその後の

遷移は遷移の初期に定着した種によって決まる O そして、このパターンは、

従来北アメリカの研究で示されてきた更新様式、すなわち伐採後に成長の速

い陽樹が優占し、陰樹は陽樹とほぼ同時に侵入するが、成長が遅いために陽

樹が死亡したあとに林冠木となって優占してゆく様式と異なっている O

これまで日本の温帯適湿地における極相林はプナ林であるとされてきた。

しかし、木研究の結果から、少なくとも撹乱後一世代目にはブナ林になると

は限らないことが示唆された。すなわち、初期にブナ以外の種が数多く侵入

してブナが優占しない場合、その後プナが侵入・定着することもなく、たと

えブナ林を潜在円然植生としていても必ずしもブナ林に遷移しないというこ

とが考え られた。

遷移の過粍では、成熟倒休が消滅し、見かけ上群落から排除されたように

見える種も存在する 。このような構成種でも遷移の過程で、共存していると考

えられた。まず、生活型の異なる種は、群集内に同時に生存可能である O 例

えば低木類は自然な疏芽という性質によって個体を維持していた O 遷移の過

程で消滅する高木性・亜高木性の種も個体群の維持は可能で、ある 。それらの

種は相対的に早く繁殖しており、林冠層での競争の結果枯死しでも、それ以

前に種子が散布され1重子バンクあるいは実生バンクとして群集内に存在して

いると考え られた。 したがって、ブナなどのような寿命の長い極相樹種とも

共存は可能である O

取後に、本研究における 二次遷移の個体群・群集構造;の動態についての結

果から、泊二倍林の有効かつ適切な維持・管理・利用等について提言 した。現

在温帯二次林は均一イ七に向かっているが、その二次林を景観レベルや群集構

造レベルで多株性を噌すことが必要で、ある。特に中園地方のjR帯域で、は一部

のアカマツ林を広葉樹林化する、広葉樹の放棄林はもう 一度薪炭林としてモ

ザイク状の配置となるように循環的に利用する、 一斉植林地も可能なら広葉

樹林化するべきことを提言 した。また、本研究からも明らかなように広大な

広葉樹二次林は必ずしもプナ林にはならない。この場合、ブナ林が広大な面
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積で存在していてはじめて、その平衡が維持されることが知られているので、

積極的な生態学的植林などによってプナ林を創出させる必要もあると考えら

れる O
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Appcndix 1. List of treated spccics with abbreviation， life form and Japanese name. 

SpeclCS Abbrevi- Life Family 和名(異名)
atlOn form“ 

Aca1llhopalla.x sciadophylloides Ac LT Araliaceae コンアプラ
Acer japollicum Aj LT Aceraceae ハウチワカエデ
Acer miCra1l1hum Ai LT Aceraceae コミネカエデ
Acer mOIlO Am T Aceraceae イタヤカエデ
Acer palnwlum Aa T Aceraceae イロハモミジ(タカオカエデ)
Acer palmafunz var. mafUmurae Ap T Aceraceae ヤマモミジ

Acer rufi1/erve Ar T Aceraceae ウリハダカエデ

Acer shirasawal/um Ah LT Aceraceae オオイタヤメイゲy
Acer sieboldial/um As T Aceraceae コハウチワカエデ
AI1/lIs hirsufa AI T Betulaceae ケヤマハ ンノ キ
Aralia elala Ae LT AraJiaceae タラノキ
Callicarpa japo1/ica Ca S Verbenaceae ムラサキシキプ
Callicarpa mollis Cm S Verbenaceae ヤプム ラサキ
Cmpi1/liS japollica Cj T Betulaceae クマシデ
Carpil/lIs Ischol/oskii Ct T Betulaceae イヌシデ
CaSlallea crellafa Cc T Fagaceae クリ
*Cephalofaxlls harringlol/ia var. 1/al/a Ch S CephaJotaxaceaeハイイ ヌガヤ
Clefhra barbil/ervis Cb LT Clethraceae リョウ プ
Comus COl/lroνersσ Co T Cornaceae ミズキ
C01川 lSkousa Ck LT Cornaceae ヤマボウシ
C01yllls sieboldial/a Cs S Betulaceae ツノノ、シノてミ

*Daphniphyllllnz macropodunz var. hunzile Dm S Euphorbiaceae エゾユズ リノ
Deutzia crenala Dc S Saxifragaceae ウツ ギ
Euo1/ymus alallls f. ciliafo・denlatus Ea S Celastraceae コマユミ
ElIollymus la1/ceolallis EI S Celastraceae ムラサキマユ ミ

ElI01/)'nzllS oxyphyllus Eo S Celastraceae ツリノてナ

Fagus crel1ala Fc T Fagaceae プナ
Fra.xillllS la1/lIgillosa 円 T Oleaceae アオダモ(コパノトゑリ コ)
Hydrallgea hirfa Hh S Saxifragaceae コアジサイ
H)ψ'allgea macrophylla var.σcuminafa Hm S Saxi fragaceae ヤマアジサイ
*I/ex crellala Ic S Aquifoliaceae イヌツゲ
I/ex ge1/iculafa Ig S Aquifoliaceae フウ リンウメモドキ
I/ex nwcropoda 1m LT Aquifoliaceae アオハダ
*l/ex pedu1/culosa Ip LT Aquifoliaceae ソヨコ.

Kalopallax piCfliS Kp T Araliaceae ハリギリ，センノキ
Li1/dera umbellafa Lu S Lauraceae クロモジ
LyguSlrum fscholloskii Lt S Oleaceae ミヤマイボタ

Mag1/olia obovala Mo T Magnoliaceae ホオノキ

Magl10lia salicifolia Ms LT Magnoliaceae タムシノ〈

Meliosma lel1l1is Mt LT Sabiaceae ミヤマハハソ

PhellodelldrOIl amurellse Pa T Rutaceae キハダ
PO/lrlhiaea villosa var. laeνis PV LT Rosaceae カマツカ
PrwlUs grayalla Pg T Rosaceae ウワミズザクラ
PrUlIlIS jamasakllra 町 T Rosaceae ヤマザクラ
Plerostyra.x hispida Ph LT Styracaceae オオパアサガラ
Q/lercus mOllgolica var. grosseserrala Qm T Fagaceae ミズナラ
Rhusjaνallica Rj LT Anacardiaceae ヌルデ
Rhus Irichocarpa Rt LT Anacardiaceae ヤマウルシ

Rubus crσfaegifolius Rc S Rosaceae クマイチゴ
Rubus palmafus Rp S Rosaceae ナガパモミジイチゴ
Salix sachalillellsis Ss T Salicaceae オノ エヤナギ
牢Skimmiajapollica Sk S Rutaccae ミヤマシキミ

Sorbus alllifolia Sa LT Rosaceae アズキナシ
Sorbus commixla Sc LT Rosaceae ナナカマ ド
Sfewartia pseudo-camellia Sp T Theaceae ナッツノてキ

Styr，似 obassia So LT Styracaceae ノ、クウンボ、ク

Symplocos corealla Sy S S ymplocaccac タンナサ ワフタ ギ
Tilia japollica 可 T Tiliaceae シナノキ
Vacciniumjapollicum W S Ericaceae アクシノ〈

Vibul'1lumfurcalum Vf LT Caprifoliaceae オオカメノキ

Vibunzum plicatum var. lome1llosum Vp S Caprifoliaceae ヤプデマリ

Vibll.rflum wrighfii Vw S Caprifoliaceae ミヤマガマズミ

Weigela horlensis Wh S Caprifoliaceae タニウ ツギ
軍 evergreen
料 T:tree; LT: lower trce; S: shrub. 
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