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研究成果の概要（和文）：本研究では，植生帯移動の地形依存性についての検討するために，植生帯境界におけ
る植生の長期変化を明らかにし，地形により異なる森林の動態プロセスを解析して，それらを関連づけた．その
結果，利尻島と函南原生林において植生帯境界が標高に沿って上昇しつつあり，その移動には優占種の更新動態
や種間相互作用が関与していることを明らかにした．利尻島では地表面状態や微地形が優占種の更新動態に影響
しており，これが地形によって異なる植生帯の移動に関与したことが推察された．これらの成果から植生帯移動
には地形依存性があり，気候変化による植生分布の将来予測では地形を考慮する必要性が示された．

研究成果の概要（英文）：In this study, to examine the effects of the topography on the vegetational 
shifts, we examined the long-term changes of the forests at the vegetation boundaries, given the 
forest dynamics depending on the topography. We found the upward shifts of the vegetation boundaries
 along the elevation in the Rishiri Island and Kannami old-growth forest, and they were related to 
the regeneration processes and interspecific interactions of the dominant species. Micro-topography,
 especially the conditions of the ground surface affected the regeneration processes of dominant 
species, and it was inferred that these factors were involved in the different patterns of upward 
shifts of vegetation boundaries with topography. These results indicate that the upward shifts of 
vegetational significantly depend on topography in the mountainous region, and therefore topography 
should be taken into account in future projections of vegetation distribution due to climate change.

研究分野： 自然地理学

キーワード： 森林の長期変化　更新動態　植生帯境界　地形　森林限界

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究において，植生変化の駆動力となる森林の動態プロセスと地形との関連性を明らかにしたことで，日本の
山岳域で進行しつつある植生帯境界の変化に対する地形の影響を把握できる．また，地形の影響を考慮すること
で，現在進行しつつある気候変化のみによって生じた植生帯移動を正しく捉えることができ，気候変化に対する
日本の植生の脆弱性を評価することにつながり，有効な緩和策や適応策の立案に寄与するものと考える．

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
現在も進行しつつある気候変化にともなう植生変化の把握が急務となっている．特に，山地斜

面での植生帯の急速な上昇は生態系の劣化や生物多様性の減少を引き起こすため，世界各地で
盛んに研究されている（Gonzalez et al. 2010）．一方，日本では植生帯移動をとらえた研究は未
だ少なく，気候変化に対する脆弱性（影響の受けやすさ）を評価する上での課題となっている． 
植生帯の分布移動は，構成種が分布域外に新たに加入したり，分布限界で枯死したりすること

で生じる．気候変化はそうした構成種の更新過程に作用し，植生帯移動に関与している．したが
って，植生帯の分布移動をとらえるためには，構成種の更新過程からみた森林動態に着目し，植
生の長期変化を明らかにすることが重要となる． 
最近の研究で，山地斜面における植生帯の分布移動やその速度は地形により異なることが指

摘されている（Vidal-Macua et al. 2017）．これは，植生帯移動の駆動力となる森林動態が，気
候変化だけでなく地形によっても影響を受けるためと考えられる．実際に，土石流や斜面崩壊な
どが生じる不安定な立地では，頻発する地表面撹乱のため，同じ植生が維持更新されやすく（菊
池 2001），植生帯の移動速度は遅くなる．したがって，気候変化による植生帯移動を正確に把握
するには，地形に依存した植生帯移動を解明する必要がある． 
これまで研究代表者らは，植生帯境界における植生分布を明らかにする目的で，利尻島，仙台・

鈎取山国有林，および箱根・函南原生林において調査を行ってきた．いずれの調査地でも，構成
種の更新過程や森林動態の違いに起因した，地形と対応する植生分布がみられた．地形により異
なる森林動態は植生の長期変化にも影響する蓋然性が高く，長期の調査資料に新たなデータを
付加することで，植生帯移動の地形依存性の解明が可能になるものと考える． 

 
２．研究の目的 
本研究の目的は地形と森林動態の関連性に着目して，山地斜面における植生帯移動の地形依

存性を解明することである．この目的のため，本研究では 3 カ所の植生帯境界（利尻島，鈎取山
国有林，函南原生林）を対象に，次のような目的で調査研究を実施した． 
 
（1）利尻島 
利尻島では，利尻山西向き斜面における植生の垂直分布を明らかにするとともに，その長期的

な変化，特に森林限界の移動について検討する．また，地形に応じた優占種の更新プロセスを明
らかにするために，火山麓扇状地における植生分布と地形との対応関係を把握するとともに，
2015 年に発生した大規模撹乱による森林動態について明らかにする． 
 
（2）仙台・鈎取山国有林 
鈎取山国有林では，モミ―イヌブナ林を対象に，長期的な植生変化を明らかにし，60 年にお

よぶ森林動態を実証的に把握する．また，点過程分析を用いた空間解析から，優占種モミの更新
プロセスの空間パターンを明らかにし，地形との対応関係について検討する． 
 
（3）箱根・函南原生林 
函南原生林では，標高に沿った常緑広葉樹林と落葉広葉樹林との境界域での長期的な植生変

化から植生帯移動を推察する．また，空間ランダム性分析による空間解析から，植生帯移動にか
かわる優占種間の相互作用を考察した． 

 
３．研究の方法 
（1）現地調査 
利尻島では，利尻山西向き斜面の標高 150～600m の範囲に合計 23 カ所，火山麓扇状地に位置

する大空沢に合計 6カ所の調査区を設けて，出現する樹木の毎木調査を行った．利尻山西向き斜
面では，地表面状態の異なる沓形溶岩上と種富溶岩上のそれぞれに 17 カ所と 6 カ所を設けた．
大空沢では，微地形や地表面状態と植生分布との対応関係を明らかにするため，斜面方向と垂直
に 5 つの測線を設け，比高と植生を調べた。 
仙台・鈎取山国有林では，1961 年に設置されている永久調査区（20m×150m）において 2021 年

に毎木調査を実施した．毎木調査では，根元位置に基づいて個体識別を行い，個体の生残につい
て記録するとともに，生存個体の胸高直径および樹高を再測した．また，箱根・函南原生林では，
森林内の標高 700m に設置した大面積調査区において 2022 年に毎木調査を実施した．毎木調査
は，胸高直径 2cm 以上の個体を対象とし，各個体の立木位置を記録するとともに，樹種と胸高直
径を記載した． 
 

（2）長期の植生変化の解析 
森林限界を含む，利尻岳西向き斜面における植生変化を明らかにするため，過去に撮影された

空中写真を用いて土地被覆分類を行った．また，森林限界付近の植生変化を詳細に把握するため，



2019 年の落葉期に UAV（小型無人航空機）で取得した画像を用いて，空中写真と比較した． 
鈎取山国有林内に成立するモミ―イヌブナ林の長期的な動態を明らかにするため，永久調査

区での 1961 年，1981 年，および 2011 年における植生調査データと 2021 年の調査結果とを比較
した．また，函南原生林においても，同様に 2005 年以降に蓄積されてきた植生調査データを用
いて，2022 年の調査結果と比較することにより，森林動態について解析した． 
 

（3）森林動態および優占種の更新プロセス 
大規模な風倒攪乱が利尻山西向き斜面の標高 150～250m において 2015 年に発生した．自然度

の高い亜寒帯針葉樹林の更新動態を明らかにするため，UAV（小型無人航空機）を用いて 2019 年
に取得した画像の判読を行なった．また，壊滅的な被害を受けた範囲において，2023 年に 10×
10m の方形区を 4 カ所設けて，毎木調査を実施した． 
仙台・鈎取山国有林と箱根・函南原生林では，主要樹種の更新プロセスを推察するために，

Ripley の L 関数を用いた空間的な点過程解析を行なった．鈎取山国有林では，モミを対象にし
て，根元の立木位置から 1961～2021 年の各調査年におけるモミの L(r)関数を算出した．また，
モミの生活史ステージ間での分布の関係性を明らかにするため，新規加入個体および DBH<10cm
の個体と，DBH≥30cm との pair 解析も行なった． 
函南原生林でも同様に常緑広葉樹と主要な落葉広葉樹の 2022 年時点の立木位置から L(r)関

数を算出した．また，常緑広葉樹と落葉広葉樹との種間相互作用を検討するため，空間ランダム
性分析を行い，樹木の生育段階に応じた空間分布特性を評価した．  
 
４．研究成果 
（1）利尻山における植生分布と森林動態の地形依存性 
① 利尻山における植生の垂直分布 
利尻岳西向き斜面では，明瞭な森林植生の垂直分布が形成されていた．標高 150～300m では常

緑針葉樹の胸高断面積合計（BA）が大きく，エゾマツやトドマツが優占する常緑針葉樹林が成立
していた．標高 350m 以上になると，落葉広葉樹のダケカンバの優占度が徐々に高くなり，標高
450m でそれまでの常緑針葉樹から落葉広葉樹へと優占種が入れかわっていた．  
450m における常緑針葉樹の林冠木の空間分布パターンは強い集中分布となっており，下方の

150～350m のものとは異なっていた．これは，標高が高い場所で気温低下の強いストレスを受け
て常緑針葉樹の立木密度が低下し，個体間の競合関係が弱まるとともに，生育に適した立地（生
物間相互作用や物理的な環境条件など）に分布が制約されることで，集中する傾向が強まったこ
とを示しているものと推察された． 
UAV 画像の植生判読から，沓形溶岩流と種富溶岩流のそれぞれを基盤とする斜面では成立する

植生が異なっており，沓形溶岩流では常緑針葉樹が林冠に優占し，落葉広葉樹が少し混じる程度
であるのに対して，種富溶岩流では落葉広葉樹が優占して，林冠層には常緑針葉樹がほとんど見
られなかった．現地での植生調査から，種富溶岩流では樹高 15～20m でダケカンバやミズナラな
どの落葉広葉樹が林冠層に優占していた． 
沓形溶岩流と種富溶岩流はともに地形の安定した斜面を構成しているにもかかわらず，沓形

溶岩流上では明瞭な植生の垂直分布がみられた一方で，種富溶岩流上では低標高域からダケカ
ンバが優占する森林が成立していた．溶岩流の分布と植生分布とが非常によく一致したため，こ
のダケカンバ林の成立には溶岩流の違いに起因した立地条件が主に関わっていると推察された． 
 
② 大空沢における植生分布の地形依存性 
利尻島大空沢周辺にはエゾマツ－トドマツ林，ダケカンバ林，チシマザサ－オクヤマザサ群落

が分布した．これらの群落は大空沢の流下方向と平行に分布することから，河川の出水攪乱と扇
状地の地形形成が植生配列に影響していることが考えられた．現地調査の結果，エゾマツ－トド
マツ林は流路沿いの巨礫が露出する場所に，ダケカンバ林とチシマザサ－オクヤマザサ群落は
表層堆積物が砂に覆われている場所に成立していた。しかし，地形測量の結果，起伏と植生分布
との対応関係は見られなかった。空中写真判読の結果，1975 年から 2007 年にかけてチシマザサ
－オクヤマザサ群落の面積が減少して，森林面積が増加していた。チシマザサ－オクヤマザサ群
落では表層堆積物中に巨大礫が含まれておらず，巨大礫体積含有率は，地上高 2m の SVF（明る
さの指標，Sky View Factor）が低下する（森林が発達する）につれて低下した。以上の結果か
ら，大空沢扇状地における植生配列には，表層堆積物の組成が影響している可能性が考えられた。
すなわち，エゾマツ－トドマツ林の成立する立地は，流路沿の巨礫が露出し礫間に空隙がある場
所で，チシマザサ－オクヤマザサ群落は表層堆積物に巨大礫が含まれない場所に成立すると考
えられた。一方，ダケカンバ林は，表層堆積物に巨大礫と砂が混じる場所で，礫間が砂で充填さ
れている場所に成立すると考えられた。1975 年から 2007 年にかけてチシマザサ－オクヤマザサ
群落の面積が減少した要因としては，表層堆積物に巨大礫と砂が混じる場所には，チシマザサ，
オクヤマザサとダケカンバなどの樹木が同時に侵入し，当初はチシマザサ－オクヤマザサ群落
の相観を呈していたが，ダケカンバや他の樹木がササの稈高以上に成長してダケカンバ林へと
移り変わったと推察された。 
 
③大規模撹乱と亜寒帯針葉樹林の更新動態 



利尻島において亜寒帯針葉樹林の空間分布やその成立過程についての調査研究を行う過程で，
利尻山西向き斜面で強風により森林が広範囲で破壊された箇所を発見した．UAV により取得した
画像の解析から，森林の被害面積は 25ha 以上に及び，ほとんどの立木が被害を受けていた．画
像からは 4,069 本の倒木が判読でき，その樹形から被害を受けた樹木のほとんどが常緑針葉樹
であることが分かった．倒れた方向が判断できた倒木は 2,226 本で，方向は北東に偏っており，
西～南西からの強風が倒木の原因と考えられた． 
大規模撹乱は 2015 年に利尻島付近を通過した発達した低気圧であると考えられた．本泊のア

メダスでは，発達した低気圧により 2015 年 10 月 2 日に最大瞬間風速 43.7m/s（南西）を記録し
た．また，同じ低気圧による亜寒帯針葉樹林での大規模な撹乱がサハリンで報告されている
（Korznikov et al. 2019）．したがって，利尻岳西向き斜面における大規模な撹乱が，この低気
圧の強風により引き起こされたものと推察された． 
大規模撹乱の跡地ではエゾマツとトドマツの稚樹が高密度で更新しており，樹高からそれら

の多くが攪乱を受けた直後に一斉に定着した更新個体と考えられた．2023 年には，樹高 5～7m
程度となっており，トドマツやナナカマドなどが混交する群落となった．落葉広葉樹の個体数に
比べ，トドマツの個体数がかなり多いことから，今後，常緑針葉樹の一斉林が形成されていくも
のと推察された． 
風倒木の分布には空間的な偏りがあり，亜寒帯針葉樹林ではほとんどの樹木が被害を受けた

のに対し，隣接するダケカンバ優占林での風倒木はほとんど見られなかった．このことは，強風
による撹乱の受けやすさが，地形などの立地条件だけなく，森林の優占種によっても異なる可能
性を強く示唆している．今後も継続調査を実施して亜寒帯針葉樹林やダケカンバ優占林の更新
動態を明らかにするとともに，今回のような発生頻度の低い大規模な撹乱が植生分布に与える
影響についても検討する必要がある． 
 
④森林限界の上昇 
国土地理院が 1977 年および 2017 年に撮影した空中写真の判読から，利尻岳西向き斜面の森

林限界は 40 年間で 41.9m 上昇しており，その上昇速度は 1.0m yr-1であった．また，森林限界の
境界域を森林の出現予測値が 25～75%の範囲と定義すると，1977 年では 390.1～593.4m（標高幅
160.4m），2017 年では 431.0～593.4m（標高幅 162.4m）であった．境界域の標高幅は 40 年間で
2.0m の増加にとどまっており，境界域全体は高標高側へ平行移動していたことを示している．
利尻岳西向き斜面の森林限界は山頂からの標高差（山頂効果）などによる制約は受けておらず，
本研究の結果は森林限界の上昇が気候変化によるものである可能性を強く示唆している．  
UAV 画像の判読の結果，森林限界付近では樹木の分布範囲が拡大しており，高標高側のササ草

原やハイマツ群落での常緑針葉樹と落葉広葉樹の樹冠数がともに増加していた．特に，ダケカン
バを主体とした落葉広葉樹の増加は常緑針葉樹と比較して著しく増加していた．これらの結果
から，森林限界の高標高への上昇は主に落葉広葉樹が担っており，ササ草原やハイマツ群落が落
葉広葉樹林へと置き換わることによって生じていると推察された． 
 
（2）仙台・鈎取山国有林における植生の長期変化 
本研究では，モミ－イヌブナ林の 60 年間の森林動態を明らかにするとともに，モミの個体分

布について詳細な検討を行った． 
調査地全体では 1961 年からの 60 年間で樹木個体数は 34%減少（2021 年：528 個体）してい

た．樹種別ではモミの個体数は、2011 年はでは増加していたが、2021 年に減少した．落葉広葉
樹のほとんどの樹種で個体数は減少していた．2021 年ではヤブムラサキなど低木層を構成する
種の個体数の増加が特徴的にみられた．60 年間で，調査区内の構成樹種の種組成に大きな変化
は見られず，消失種は 12 種，新規加入種は 4種であった． 
主幹のみのBAはモミ，およびアオハダを除く主要な落葉広葉樹で増加しており，全体では60％

増加した（1961 年：9.31 ㎡，2021 年：14.92 ㎡）．ただし，モミやイヌブナなど林冠優占種の RBA
は、モミが優占し RBA は 2011 年までは微増し、2021 年に増加した（1961 年：52.7％、1981 年：
53.6、2011 年：55.4、2021 年：RBA60.3%）．イヌブナを含む主要な落葉広葉樹の RBA は 22.3％
（1961 年：22.1％）であり 60 年間でほとんど変化がなかった． 
モミは 2011 年までは新規加入率が枯死率を上回っていたが，2011 年から 2021 年にかけての

枯死率は 3.1 で、新規加入率の 1.1 を上回った．枯死したのは小径木(DBH10 ㎝以下)の個体であ
った．主要落葉樹 9 種は全体的に新規加入率が 0.6 と低く，死亡率が 1.7 で新規加入率を大き
く上回っていた．ただし，落葉樹および主要落葉樹の 2011 年から 2021 年の新規加入率は，その
他の期間の新規加入率に比べてやや高かった．また，常緑性の低木種が，全年代にかけて新規加
入率が高く，2011 年から 2021 年には，常緑低木のヒイラギやイヌガヤ，落葉低木のヤブムラサ
キの新規加入率が特に高かった． 
モミの直径階分布は 60 年間を通して逆 J 字型を示した一方，イヌブナを除く主要な落葉広葉

樹は 1961 年には明瞭な逆 J 字型を示したが，その後は小径木が減少して一山型分布に推移する
傾向を示した．イヌブナの直径階分布は，1961 年に明瞭な逆 J 字型を示したのち，1981 年には
一山型分布となったが，2011 年および 2021 年にはともに小径木の新規加入が見られ，一山型分
布の傾向は不明瞭になった． 
モミの個体分布についてサイズクラス別（新規加入木，小径木[DBH<10 cm]，中径木[DBH10-



30cm]，大径木[DBH≧30cm]）に L 関数を用いて詳細な検討を行った．1961 年のモミの小径木の
分布には有意な集中性が認められた． 1981 年では，モミの小径木と新規加入木には有意な集中
性が認められ，新規加入木と大径木は有意に排他的であった．同様の傾向は 2011 年，2021 年に
も確認された． 
本研究の結果，調査したモミ－イヌブナ林では，林冠木の種組成や主要な樹木の相対優占度は

60 年間維持されていた．加えて，低木層を構成する種の個体数が増加し，森林の階層構造が発
達してきたことが伺えた．モミの分布について，過去 60 年間で個体数は増加傾向にあるものの，
新規加入個体の定着はモミ大径木の密度が低い場所に偏ることが明らかとなった．モミの当年
生実生の発生は閉鎖林冠下でも観察されることから，調査地でモミの新規加入個体の分布が偏
る要因として，種子散布制限は考えにくい．モミの実生の生長を制限している要因として林床の
光環境，すなわちモミの大径木密度の高い場所は低密度の場所よりも暗い可能性が考えられる．
もし，光環境が実生の生長を制限しているのであれば，稚樹への生長には攪乱によって林床の光
環境が改善される必要がある．本研究の結果より，モミの個体数維持にも何らかの攪乱が必要で
ある可能性が示唆される． 
 
（3）函南原生林における長期の植生変化と優占種の更新動態 
函南原生林の植生帯境界域では 17 年間で常緑広葉樹の胸高断面積合計が増加する一方で，

落葉広葉樹の胸高断面積合計は減少していた．個体数は常緑広葉樹と落葉広葉樹ともに減少し
ていたが，常緑広葉樹はほぼ横ばいであったのに対し，落葉広葉樹は継続的に減少していた．樹
種別でみると，常緑広葉樹のアカガシは死亡率よりも新規加入率が高く，継続的に更新してきた
一方で，主要な落葉広葉樹 （ブナ，ケヤキ，ヒメシャラ，イヌシデ）は死亡率に比べて新規加
入率は低く，ほとんど更新が進んでいなかった．これらの結果は，函南原生林の植生帯境界域で
は常緑広葉樹の優占する森林へと変化しつつあり，植生帯境界が高標高へと移動している可能
性を示している． 
調査区内において，主要な常緑広葉樹と落葉広葉樹の分布には空間的な偏りが見られた．常緑

広葉樹が尾根上に主に分布するのに対して，落葉広葉樹は地形による偏りは小さく，全体に分布
していた．ただし，常緑広葉樹の小径木（DBH<5cm）が斜面上の落葉広葉樹が優占する範囲にも
見られたのに対し，常緑広葉樹と落葉広葉樹が混交する尾根上では落葉広葉樹の小径木はほと
んど分布しなかった．このことは，地形条件に加えて，主要な常緑広葉樹と落葉広葉樹との種間
相互作用が境界域における植生変化に影響していることを示唆している． 
地形の影響を除いた空間ランダム性分析の結果，大きなサイズクラスの常緑広葉樹と相対的

に小さな落葉広葉樹とは互いに排他的な分布傾向になっていた．一方で，小さなサイズクラスの
常緑広葉樹は全てのサイズクラスの落葉広葉樹と集中あるいはランダム分布であった．これら
のことは，函南原生林の植生帯境界域における常緑広葉樹と落葉広葉樹との競合関係では常緑
広葉樹が相対的に優位になっており，落葉広葉樹の空間分布を既定する要因となっていること
を示している．また常緑広葉樹と落葉広葉樹との種間競争は，函南原生林の植生帯境界域におけ
る長期的な森林動態に影響を及ぼしており，落葉広葉樹林から常緑広葉樹林への植生変化を引
き起こしている可能性があると考えられた． 
 
（4）まとめ 
本研究のいずれの対象地でも長期的な植生変化が認められた．特に，利尻島と函南原生林では，

標高に沿って植生帯境界が上昇しており，その移動には優占種の更新動態や種間相互作用が関
与していることが分かった．また，更新動態や種間相互作用の空間的な偏りから，地形が植生帯
境界における長期変化に関与している可能性を示した．これらのことから植生帯移動には地形
依存性があると推察され，気候変化による植生分布の将来予測では，地形による影響を考慮する
必要があると考えられた． 
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