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研究成果の概要（和文）：大規模な風倒があった森林では、しばしば倒木が搬出される。長い時間をかけて分解
される倒木を搬出することは、生態系にどのような影響を与えるのだろうか。本研究は、1959年の伊勢湾台風に
よる大規模風倒があった亜高山帯林で、倒木を搬出した場所（除去区）としていない場所（残置区）で、現在の
生物群集や食物網での物質移動を調べることで、この疑問の検証に取り組んだ。生物体内の安定同位体比や脂肪
酸組成などの生物間の物質の移動を調べる分析を組み合わせた結果、伊勢湾台風由来の倒木が多くの生物種の資
源になっていること、残置区では除去区よりも細菌に由来するエネルギー経路が増加すること、が明らかになっ
た。

研究成果の概要（英文）：The question of this study is “How will removal of downed logs from 
wind-disturbed forest affect the forest ecosystem long after the disturbance?” We compared species 
composition of invertebrates and food web structure in the forests where downed logs had been 
removed just after the wind disturbance due to a super typhoon in 1959 (unremoved sites) with those 
in the forests not removed (removed sites). Analysis of stable isotope ratio and fatty acids 
composition of invertebrates and their food sources revealed that downed logs originated from the 
typhoon is still contributing as a material resource of many species, and that bacterial pathway was
 increased in in the food web in the unremoved sites compared to the removed sites. 

研究分野： 森林生態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
この研究は、大規模風倒などが起きたときに慣例的に行われている倒木搬出が、長期的に森林生態系に与える影
響を考える上で重要な資料となる。代表者らの先行研究と合わせて、亜高山帯のような倒木の分解が遅い場所で
は、風倒後に倒木を搬出することで、50年以上にわたって炭素蓄積量が大きく減少すること、さらにはそれを利
用する生物同士の食物網にも影響を与えることを示した。将来的に、気候変動に伴い強い台風の襲来が増加する
と予想されており、大規模な風倒も増加すると考えられる。今後の大規模風倒があった場合には、本研究の結果
も踏まえて、慎重に倒木搬出を検討する必要がある。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 
森林生態系において、生産者である植物体の大半は直接被食されずに枯死する。従って、森林に
おける物質循環の多くは、真菌・細菌など微生物による植物の枯死体の分解とそれを起点とする
腐食連鎖系の食物網（腐食食物網）が占めていると言える。老齢な森林では、粗大な幹の枯死量
は落葉量と同等かそれ以上になる。枯死木は、森林の大きな炭素蓄積源であり、長期にわたり大
量の有機物を保持しながら物理的構造が維持されるため、樹木実生や蘚苔類、真菌、細菌類、材
食性の無脊椎動物など多くの生物の資源・生息地となる。しかし、これまでの腐食食物網の研究
のほとんどは、落葉を主とするリターを起点とする食物網のみが対象である。なぜなら、枯死木
は物理的に大きく、分解時間が長いため、それを巡る生物間相互作用の定量研究は極めて難しか
ったからである。しかし、枯死木を摂食・利用する生物は直接枯死木を摂食・利用しない生物と
も複雑な食物網を形成するため、枯死木の量が森林の生物群集全体に大きく影響すると考えら
れている。従って、枯死木が森林全体の食物網構造や物質循環に与える影響を定量評価する必要
がある。 
 本研究では、1959 年 9 月の伊勢湾台風による風倒地で、58 年前に生じた枯死木の有無が現在
の腐食連鎖系の群集組成と食物網構造に与える影響を解明する。伊勢湾台風は 20 世紀以降、日
本の本州の森林に最も大きな被害を及ぼした台風の１つで、中部地方の山間部のいたるところ
で大面積風倒があった。北八ヶ岳、木曽御嶽、関東山地において、伊勢湾台風による風倒があり、
その後、風倒木が放置された場所（残置区）と搬出された場所（除去区）が、研究代表者の研究
から特定されている。現在の倒木量を比較したところ、残置区は除去区の 7 倍倒木重量が多く、
生木バイオマスの半分～同程度が残っていた（Suzuki et al 2019）。つまり、残置区と除去区を
比較すると、枯死木を利用する生物にとっての資源量が劇的に違い、残置区では食物網全体の有
機物源としても倒木を主とする枯死木が大きな割合を占めていると予想された。この研究代表
者の研究から、残置区と除去区とで、食物網を構成する生物群集および食物網の構造を比較し、
枯死木の量が森林生態系の食物網に与える影響を定量化できるのではないかという着想に至っ
た。 

  
写真-1 北八ヶ岳の伊勢湾台風風倒地の残置区（左）と除去区（右）の現在の状態 
 
２．研究の目的 
 北八ヶ岳（麦草峠周辺）・木曽御嶽（継子岳北斜面）・関東山地（大弛峠周辺）の亜高山帯伊勢
湾台風風倒地を調査地とし、倒木が放置された場所（残置区）と搬出された場所（除去区）を比
較することで以下の点を明らかにすることを目的とした。 
（１）枯死木量の違いが生物群集組成に与える影響 
 仮説１「枯死木量の違いは森林の食物網を構成する生物群集の組成（個々の種・分類群の量や
多様性）に影響する」を検証する。菌類や無脊椎動物において、腐朽した枯死木（倒木）を特異
的・選好的に利用する種・分類群が多く知られている。枯死木が多い残置区では、これら枯死木
依存性の生物群の量や多様性が高いと考えられる。また、それらを採餌・捕食する分類群の量や
多様性にも影響すると予想される。そこで、本研究では、枯死木の主要な一次分解者である真菌・
細菌、主要な真菌・細菌食者であるトビムシ目・ハエ目昆虫、植食者であるチョウ目昆虫、捕食
者であるクモ形類（クモ・ザトウムシ）について、種組成や分類群単位での量を調べた。捕食者
としてクモ形類に着目したのは、調査地におけるトビムシやハエ目・チョウ目の主要な捕食者で
あることと、除去区と残置区は数 ha スケールでパッチ上に異なる林相と接するために移動性の
低いクモ形類が本研究の目的に適するためである。 
 
（２）枯死木量の違いが物質・エネルギー経路に与える影響 
 仮説２「枯死木量の違いによって、食物網を介した物質・エネルギーの経路が異なる」を検証
する。 
そのために、物質移動のマーカーとして安定同位体および脂肪酸を分析する。安定同位体は食

物網の構造を解析するうえで一般的に分析され、消費者の炭素安定同位体比（δ13C）はその餌



資源（の平均）のδ13C とほぼ等しくなり、窒素の安定同位体比（δ15N）はその餌資源よりも
一定割合で高くなること利用し、生物間の栄養関係および食物網における栄養段階の推定が可
能になる。脂肪酸分析は、消費者の中性脂肪酸組成がその餌資源の脂肪酸組成に影響を受けるこ
とを利用し、その食性を詳細に分析するものである。特に、真菌と細菌にそれぞれ特異的な脂肪
酸が知られており、消費者・捕食者の栄養源のうち、真菌・細菌類の分解を介したものの寄与度
合いを推定できる。これら異なる解析の特性を補完的に利用することで、詳細な食物網構造の分
析が可能となる。 
 研究開始前の予備的分析から、腐朽した枯死木は、腐朽していない材、生葉やリター、土壌に
比べてδ13C が高くなること、腐朽の進んだ枯死木および残置区の捕食者に細菌由来の脂肪酸
が多いことが示されている。これらから、「除去区に比べて、残置区の消費者および捕食者のδ
13C が高くなる」、「腐朽の進んだ枯死木の主要分解者は細菌であり、残置区では細菌を介した
物質移動の経路が大きくなる」と予測した。これらの予測が支持されれば、枯死木が腐食食物網
の生物群集を支える資源として重要であると同時に、物質移動の経路にまでも影響することが
示される。 
 
（３）飼育系における物質移動の検証 
 上記仮説２の検証をより確かなものとするために、飼育系における物質移動の検証を行った。
調査地より採集したリター・土壌・腐朽の進んでいない枯死木・腐朽の進んだ枯死木を異なる混
合比率で混合したものを餌資源としてジェネラリストのトビムシを実験室内で飼育する。さら
に、それらのトビムシを餌として、クモ類を飼育する。これによって基盤となる餌資源の違いに
よりトビムシおよびクモ類の脂肪酸組成および安定同位体比が変化するかを検証した。 
 
 
３．研究の方法 
調査地 
本研究は、研究代表者のこれまでの研究により伊勢湾台風による風倒地がすでに把握されてい
る北八ヶ岳、御嶽、関東山地の亜高山帯で行う。これらの場所ではすでに多数の調査区が設置さ
れており、立木の毎木調査と枯死木量の調査が実施されている。このうち、本研究では、残置区
と除去区のそれぞれ５区（北八ヶ岳 3区、御嶽 1区、関東山地１区）を調査対象とした。 
 
動物群集の採集 
各調査区で以下の採集を実施した。 
[造網性・樹上性クモ型類の採集]2016 年 8～9月に各調査区で努力量を揃えて、クモ型類を見つ
け取りで採集。そのほか、分析に必要な分を適宜見つけ取りで採集。 
[光誘因型衝突版トラップ]光に誘因される飛翔性昆虫を採集。2016 年 6 月、8 月下旬～9 月上
旬、2017 年 7月、2018 年 6～9月。各調査区 2～4個。捕捉用のカップには純水を入れた。 
[羽化トラップ]土壌・倒木から羽化・発生する無脊椎動物を採集。2017 年 6～7月、2018 年 6～
9 月。各調査区 2～6個（地表および倒木上）。捕捉用のボトルには飽和食塩水を入れた。 
マレーズトラップ：飛翔性昆虫の採集。2018 年 6～9月。捕捉用のボトルには飽和食塩水を入れ
た。 
[ピットフォールトラップ]地表徘徊性無脊椎動物を採集。2016 年 6 月、8 月下旬～9 月上旬、
2017 年 7 月、2018 年 6～9月。 
[土壌動物相調査]直径 5cm×深さ 5cm のコアを地表および倒木から採取。ツルグレン装置によ
り、コア中の土壌動物を採集した。 
 
微生物群集用のサンプルの採集 
微生物群集については、メタゲノム解析による群集組成の解析を行うため、各調査地の腐朽度

４の倒木（辺材部）、土壌からそれぞれ 5～10サンプル程度採集した。 
 
群集組成解析 
無脊椎動物については、各採集・トラップによって得られたサンプルを可能な限りの分類群に

仕分け、個体数を計数した。 
微生物群集については、採集したサンプルより DNA を抽出し、ITS1 領域を次世代シーケンサ

ー（Miseq, イルミナ）によって配列を読み、操作的分類単位（OTU）に分けた。OTU は、データ
ベースに基づき、可能な限り種・分類群を推定した。 
 
安定同位体分析・脂肪酸分析 
各トラップで採集されたものの中から、出現頻度の高い種・分類群について、種ごともしくは

分類群ごとに安定同位体比（δ13C およびδ15N）と脂肪酸組成の分析を行った。1個体の乾重が
約 2mg 以上ある個体については、脚を安定同位体比分析に供し、脚以外を脂肪酸組成分析に供し
た。1個体が 1mg 程度のものは、全身を安定同位体比もしくは脂肪酸組成の分析に供すか、複数
個体からそれぞれ脚と脚以外を集め、それぞれを安定同位体比と脂肪酸分析に供した。1個体が
0.5mg に満たないような小さな個体は、同一種または同一分類群を複数個体集めて、それぞれ分



析に供した。 
餌資源として、各調査区に出現する主要な植物種・コケ類、表層リター（L 層）、腐植層（FH

層）、倒木（各腐朽度）、真菌類を採集し、それぞれ安定同位体比と脂肪酸組成を分析した。 
安定同位体比は、破砕したのち、無脊椎動物は約 0.4mg、それ以外は、窒素・炭素含量に応じ

て、1～数 mgを、安定同位体比質量分析計によって測定した。 
脂肪酸組成は、無脊椎動物は 1～数 mg、それ以外は、脂肪酸濃度に応じて 100～500mg 程度か

ら脂肪酸を抽出した。抽出は、エタノール：クロロホルム混合液で行った。餌資源（植物、リタ
ー、腐植層、真菌類）は総脂質を分析した。それ以外は総脂質を、シリカカラムを用いてリン脂
質（PLFA）、中性脂質（NLFA）に分画した。抽出した脂質は、メチルエステル化し、ガスクロマ
トグラフィーにより各脂肪酸を定量した。脂肪酸の種類は、保持時間をもとに、Sherlock 
Microbial Identification System (MIDI Inc.)を用いて推定した。一部の脂肪酸は質量分析計
によって、脂肪酸の種類を確認した。 
 
飼育実験 
2016 年に、累代飼育されているオオフォルソムトビムシ Folsomia candida を用いて飼育実験

の予備実験を行った。オオフォルソムトビムシを、調査地で採取したリター、倒木（腐朽度１～
５）、コケで４週間飼育した。飼育したトビムシが餌資源によって安定同位体比および脂肪酸組
成が変わることを確かめた。 
 この結果をもとに、2018 年に、オオフォルソムトビムシおよびウメサオカギヅメトビムシ
Sinella umesaoi を用いて、リター、倒木（腐朽度２、４）、コケ（イワダレゴケ）、イーストを
餌資源として４週間飼育した後、信州大学農学部構内で採集したコモリグモ類を投入し、３週間
飼育した。４週目、７週目のトビムシおよび７週目のクモの安定同位体比および脂肪酸組成を分
析した。（2020 年 5月現在、新型コロナウィルスの影響で、脂肪酸組成分析は完了していない。） 
 
 
４．研究成果 
 
（１）枯死木が生物群集に与える影響 
 地表徘徊性のクモ（ピットフォール採集）の採集個体数は、プロットごとにばらつきがあり、
残置区と除去区で明確な差は見られなかった。造網性のクモの採集効率は、残置区でやや多い傾
向があった。一方、ヒライワスベザトウムシは除去区で多い傾向があった。光誘引型衝突版トラ
ップ（FIT）で採集された昆虫は、除去区で鱗翅目割合が高く、残置区で双翅目割合が高い傾向
があった。羽化トラップでは、倒木のみ、地表のみから羽化する種も見られたが、多くの種が倒
木・地表の両方で採集され、目レベルの個体数でも明確な差は見られなかった。ツルグレン装置
によって採集した土壌動物も、おおまかな分類群単位では土壌と倒木で明確な違いはなかった。
これらの結果は、腐朽の進んだ枯死木が多くの土壌動物にとって利用できる資源になっている
ことを示唆する。羽化トラップの結果をもとに、先行研究によって得られている調査区あたりの
倒木の表面積から、調査区あたりに羽化した双翅目数を計算すると、除去区よりも残置区で多く
なった。これは倒木の存在によって羽化可能な表面積（≒利用可能な資源量）が大きくなったた
めである。以上より、枯死木がハエ目などの幼虫の生育場所として有用な資源であり、ハエ目な
どの羽化量にも影響している可能性が示唆された。 
 真菌群集は、倒木の腐朽に伴い大きく変化し、腐朽が進んだ倒木の菌類群集は有機物層やリタ
ーと共通する OTU も増加した。また、腐朽度 3,4 で多く検出されたクヌギタケ属は、有機物層や
リターでも一部検出されたが、特に残置区で多い傾向があった。倒木の量が、有機物層・リター
中の菌類組成にも影響している可能性が示唆された。 
  
（２）枯死木が食物網構造と物質の流れに与える影響 
 餌資源の安定同位体比には、餌資源の種類による明確な変異が見られた。特に、腐朽の進んだ
枯死木（DC3～DC5）および、倒木上で採取された真菌類（キノコ）でδ13C が高かった。一方、
δ15N は腐植層（土壌）および、地表で採取された真菌類で高かった。 
 餌資源の脂肪酸組成では、真菌マーカーとされるオレイン酸（18:2 w6）が真菌で多く、植物
マーカーとされるリノール酸（18:1 w9）が植物の葉や腐朽の進んでいない材で多いことが確か
められた。また、腐朽の進んだ倒木ほど、細菌マーカーとされる脂肪酸（iso・anteiso 型、w7 脂
肪酸など）の総量が多くなり、腐朽の進んだ倒木では細菌による分解が活発であることが示唆さ
れた。腐植層もまた細菌マーカーが多かった。 
 餌資源の安定同位体比を反映して、消費者層の無脊椎動物にも安定同位体比の変異が見られ
た。例えば、昆虫が葉食性と考えられるチョウ目（ガ）は、δ13C が低く、昆虫が枯死木材を餌
としていると考えられるブービエヒメハナカミキリなどはδ13C が高かった。脂肪酸分析によっ
ても、その食性の違いによって異なる脂肪酸組成が見られた。チョウ目は、植物マーカーである
リノール酸が多く、真菌食とされるキノコバエ科はオレイン酸が多かった。その他の腐植食と考
えられるハエ目（クロバネキノコバエ科、ヒメガガンボ科、ノミバエ科、オドリバエ科）は、細



菌マーカー総量が多かっ
た。また、これまで食性
の不明であったヒダチャ
イロコガネも、真菌マー
カーが多く、真菌が主要
な餌資源であることがわ
かった。このように、餌
資源の起源（土壌有機物、
倒木）が同じでも、脂肪
酸組成によって、真菌食
と細菌食を区別できるこ
とが示された。 
 消費者の脂肪酸組成
は、一部の種・分類群で
除去区よりも残置区で細
菌マーカー脂肪酸が多い
傾向があった。また、羽化トラップでも、キノ
コバエ科、ノミバエ科、オドリバエ科、ヒメガ
ガンボ科などでは、地表羽化個体よりも倒木
羽化個体で細菌マーカー脂肪酸が多い傾向が
あった（図１）。つまり、倒木内では土壌（リ
ターを含む）よりも細菌由来の物質・エネルギ
ー経路の割合が多く、残置区でも除去区より
も細菌由来の経路の割合が増加していること
が示唆された。また、キノコバエ科やヒダチャ
イロコガネなどの真菌を主要な餌資源として
いる種・分類群では、δ13C が高く、δ15N が
低い傾向が見られた。さらに、これらの種・分
類群では、地表羽化個体と倒木羽化個体で明
確な安定同位体比の差（倒木羽化個体でδ13C
が高く、δ15N が低い）があった（Tsunoda et 
al. 2019）。つまり、地表性真菌と倒木性真菌
の安定同位体比の違いが、これらを餌とする
羽化個体の安定同位体比に表れていると考え
られ、それが倒木量の異なる調査地間の安定
同位体比の違いに表れたと考えられる。 
 捕食者層であるクモ形類では、除去区に比べて、残置区で細菌マーカー脂肪酸の総量が多かっ
た（図２）。これは、残置区の捕食者が、細菌マーカー脂肪酸の多い資源（土壌や腐朽した枯死
木）を餌としている消費者（ハエ目など）を多く捕食していることを示唆している。FIT で採集
された個体のうちハエ目割合が残置区で多かったことや、羽化トラップから推定される面積あ
たりのハエ目羽化数が残置区で多かったことと一致する。安定同位体比についても、地表徘徊性
のクモについては、δ13C が高く、δ15N が低い傾向が見られ、枯死木由来の物質を多く摂取し
ている可能性が示唆された。 
以上の結果と（１）の群集組成の結果を合わせて考えると、は、1959 年の台風後に倒木を搬

出した場所に比べて倒木を残置した場所で細菌由来の物質移動の割合が増加していたという結
果は、環境中の枯死木の量によって物質・エネルギーフローの経路・質が変わることを示してい
る。 
 
（３）飼育実験による物質移動の検証 
 予備実験の結果、餌を切り替えてから４週目時点で、腐朽度３～５の枯死木を餌としたオオフ
ォルソムトビムシは、δ13C が高く、リノール酸が少なく、細菌マーカー脂肪酸が多かった。リ
ターを餌とした場合もリノール酸が少なく、細菌マーカー脂肪酸が多かったが、δ13C は低かっ
た。本実験においても、餌を切り替えてから 4週目（クモ投入時）、７週目（終了時）になるに
従い、腐朽度２および４の枯死木を餌とするトビムシのδ13C は大きく増加した。しかし、それ
らのトビムシで３週間飼育されたクモは、餌のトビムシの同位体比を反映したものにはならな
かった。これは、３週間という飼育期間では、分析に用いた脚の同位体比が変化するには不十分
であったと考えられる。本実験の脂肪酸分析は、2020 年 6 月時点で完了していないが、今後脂
肪酸組成に変化が生じていたかどうかを検証する。 

図１ 地表（灰）と倒木
（赤）から羽化したハ
エ目の脂肪酸組成の
違い．iso/anteiso は主
要な細菌マーカー脂
肪酸． 

図 2 除去区（灰）と残置区（赤）のクモ形類
の脂肪酸組成． 
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