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研究成果の概要（和文）：ブナ林下層を優占するチシマザサを対象とし，異なる樹種の林冠木あるいは林冠ギャ
ップによる異なる光環境に対する順応性を明らかにした。稈の密度とバイオマスでは，ギャップで最も大きく，
ブナ林冠下で最も小さく，ホオノキとミズメの林冠下ではその中間であった。そこで，チシマザサの葉面積，葉
数，および個葉の光合成速度から稈1本当たりの最大光合成速度を推定したところ，ブナ林冠下で最も小さく，
ホオノキ林冠下とギャップ下で差がなかった。こうして異なる光条件に応答し，それが稈の密度とバイオマスの
違いを導いていることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：We have demonstrated the acclimating mechanisms of dwarf bamboo, Sasa 
kurilensis, to the different light conditions in the understory of a beech forest. Density and 
biomass of S. kurilensis were significantly largest under the gap, and smallest under the canopy 
trees of Fagus crenata. Maximum photosynthetic rate per a culm was estimated from the photosynthetic
 rate per a unit leaf area, leaf areas, and leaf numbers of a culm. The values were lowest under the
 canopy trees of F. crenata, and significant differences were not detected between the values under 
the gap and the canopy trees of Magnolia obovata. S. kurlensis dominates the understory in a beech 
forest by the acclimatization in the different light conditions caused by different canopy types.

研究分野： 緑地生態学
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１．研究開始当初の背景 
ブナ林は冷温帯の代表的な落葉広葉樹林

であり，その気候帯の重要な景観要素である。
日本海型のブナ林の下層では，チシマザサや
チマキザサをはじめとするササ群落が優占
している場合が多く，そのことが日本海型ブ
ナ林の特徴の一つにもなっている。そのササ
群落被覆と樹木の定着との関係では，ササ群
落の優占は樹木の更新を阻害する要因とし
て取り上げられ（Nakashizuka 1998, Abe et 
al. 2001,2002, 2005, Taylor et al. 2004），そ
のフィルター効果が明らかにされている(Ito 
and Hino 2007,2008)。しかし，一方でこれ
らのササ群落がブナ林を特徴づける重要な
景観要素であることも事実であり，負の評価
だけでなく重要な景観要素として捉えてい
く必要がある。申請者は，これまでに暖温帯
の落葉広葉樹林において，このような視点か
ら下層に優占するケネザサを研究対象とし
て，光環境が異なる林冠下でケネザサの順応
的な生育特性を明らかにし，稈，枝，および
葉の寿命と生産特性のトレードオフ関係や
個葉の光応答反応から，なぜ様々な光環境の
もとに生育可能であるかを明らかにした（阿
拉ら 2009a,2009b,2009c）。今回，こうした
研究成果を踏まえて，ブナ林に重要な景観要
素としてササ群落を捉え，ブナ林の種多様性
から生じる様々な光環境に対する順応性を
明らかにすることとした。 
ブナ林では林冠ギャップによる空間的な

光環境の異質性が下層樹種の更新に影響を
与えるだけでなく，林冠構成樹種による開葉
フェノロジーの違いによって下層に季節的
な林冠ギャップが生じるフェノロジカルギ
ャップが下層樹種の更新に影響を与えるこ
とが明らかになっている(Kikuzawa 1983, 
Lechowicz 1984, Seiwa 1998; Komiyama et 
al. 2001, Tomita and Seiwa 2004,小山 2007)。
当然のことながら，フェノロジカルギャップ
は下層のササ群落の生育にも影響を与える
と考えられる。しかしながら，このような影
響に関して，今のところ樹木の更新に関心が
寄せられており，ササ群落そのものの生育を
生理生態的観点から詳細に研究したものは
見当たらない。 
 
２．研究の目的 
本研究はこのようなフェノロジカルギャ

ップが生じ時間的にも異質性のある林冠層
に対してササ群落の生理生態的な応答を解
明し，ササ群落の順応性を明らかにすること
を目的とした。そのために，岡山県西粟倉村
のブナ保護林の下層を優占するチシマザサ
を対象として，いくつかの樹種による林冠下，
および林冠ギャップ下におけるチシマザサ
の群落構造および生理生態的特性と光環境
を中心とした環境条件との関係を明らかに
することを目的とした。具体的には下記の点
を明らかにすることを目的とした。 

1）異なった樹種による林冠木を対象として，
異なった樹種による林冠下，および林冠ギャ
ップ下で，光強度の季節変化をモニタリング
し，林冠のタイプが異なることによる光環境
の季節変化の違いを明らかにする。光条件以
外にもチシマザサの生理生態的特性に影響
を与える環境条件を考慮しておく必要があ
り，そうした環境条件として，それぞれの林
冠下の土壌水分と養分条件も明らかにする
必要があり，その指標として地形要因を検討
する。 
2)それぞれの林冠タイプ下におけるチシマザ
サを対象として，稈の密度，稈のサイズ，葉
のサイズの違いを明らかにするとともに，葉
の光合成速度を調べることによって，異なる
光環境に応じたチシマザサの生理生態的特
性を明らかにすることとする。 
 1）と 2）から，林冠ギャップや林冠樹種が
異なることによって生じる空間的あるいは
季節的な光環境の異質性に対するチシマザ
サの順応性を明らかにすることを目的とし
た。 
 
３．研究の方法 
（1）調査地の概要と調査区の設定 
調査地を岡山県西粟倉村ブナ保護林とし

た。そのブナ林は氷ノ山後山那岐山国定公園
内に位置し，西日本のブナ林としては比較的
大面積のブナ林である。本ブナ林では，2011
年から 50m×240mの調査区で毎木調査を実施
し，下層のブナ実生とブナ稚樹の追跡調査を
継続している。林冠層には，ブナ，ホオノキ，
ミズメ，およびミズナラが優占して出現し，
ブナおよびホオノキの優占度が極めて高い。
また，林冠ギャップがあることが確かめられ
ている。下層では樹木の優占度は低く，チシ
マザサが繁茂し優占している。本研究は，こ
の調査地でこれまで着手していなかったチ
シマザサ群落を対象とした。 
本調査地は国定公園内に位置し保安林に

指定されているので，調査の実施と試料の採
取については，岡山県と西粟倉村に対して特
別保護地区内木竹の採取・損傷許可証申請書
と保安林内作業許可証申請書を毎年提出し
許可を得たうえで調査を実施した。 
既設の調査区内に今回の調査研究のため

10m×130m のベルトトランセクトを設置した。
環境条件の測定およびチシマザサ群落構造
の解析のため，その内部を 5m×5m のグリッ
ドに区分した。 
（2）環境要因の評価 
 地形条件として，5ⅿ×5ⅿのグリッドの 4
隅のレベル測量を行うと同時に，トランセク
ト調査区から 5ⅿ外側にある外枠の 5ⅿごと
の格子点でレベル測量した。グリッドの傾斜
角は 4隅の格子点の高低差から算出した。グ
リッドの起伏度はグリッド4隅の格子点の比
高平均Ａとそのグリッドを囲む 15ｍ×15ｍ
内の格子点の比高平均Ｂから，ＡとＢの差と
して求めた。 



グリッドの光環境の指標として，グリッド
上部の林冠木種を識別した。グリッド中央か
ら鉛直上方向にある樹冠の樹種を識別し，そ
のグリッドの林冠木種とした。林冠が欠損し
ている林冠ギャップの場合にはギャップと
した。 
 光環境の評価として，ブナ林冠下，ホオノ
キ林冠下，およびギャップにおいてチシマザ
サの群落高より高い高さで全天空写真を撮
影した。撮影は，ブナ林冠木が開葉しホオノ
キ林冠木が開葉していない 5月，両樹種が開
葉を終えている 8月に行った。それぞれの林
冠下，あるいは林冠ギャップで撮影の繰り返
し点を 3点とした。全天空写真からは開空率
を算出した。 
（3）チシマザサ群落の構造 
 5ｍ×5ｍのグリッドごとに，稈の長さ 50
㎝以上のチシマザサの稈を対象として，稈に
ナンバーテープを付して稈を識別したうえ
で，地際直径を測定した。この調査を 2015
年と 2017 年に行った。 
（4）チシマザサの葉面積と稈当たりの葉数 
ブナ林冠下，ホオノキ林冠下，およびギャッ
プでそれぞれチシマザサの稈をランダムに
12 本ずつ選び，葉面積を推定するとともに，
葉数を数えた。葉面積の推定のために，調査
区外でチシマザサの葉を採取し，葉の長さと
幅の積と実際の葉面積との相対成長関係式
を構築した。調査区内で選ばれた稈では，葉
の長さと幅を測定することによって，その相
対成長式から葉面積を推定した。 
（5）最大光合成速度の推定 
 最大光合成速度については，葉の窒素含有
量から推定することとした。まず，調査区外
のブナ林冠下，ホオノキ林冠下，およびギャ
ップでそれぞれ 12 本，5 本，13 本のチシマ
ザサの稈を選び，稈ごとに 1枚の葉で最大光
合成速度を測定した。その時の光強度は 1500
（μ・ⅿ-2・ｓ-1）とした。その後測定した葉
を採取して実験室に持ち帰り，乾燥粉砕後に
葉の窒素含有量を分析した。最大光合成速度
と窒素含有率との関係式を求め，葉の窒素含
有率から最大光合成速度を推定できるよう
にした。 
 その後，ベルトトランセクト調査区内でブ
ナ林冠下，ホオノキ林冠下，およびギャップ
においてチシマザサの稈を 9本選び，それぞ
れの稈から被陰されていない葉を3枚選んで
採取した。採取後実験室に持ち帰り，乾燥粉
砕後に窒素含有量を分析した。その窒素含有
率から最大光合成速度を推定した。 
 以上の光合成速度の測定と葉のサンプリ
ングを 9月に行った。 
 
４．研究成果 
（1）チシマザサ群落の動態とそれに影響を
与える要因 
調査区全体の稈密度を年次で比較したと

ころ，2015 年の稈密度が 2014 年と 2017 年の
稈密度に比べて有意に低く，年変動があるこ

とがわかった。そこで，稈が減少した期間と
増加した期間の枯死率と新規加入率を比較
した。その結果，枯死率には年次間で差がな
かったが，新規加入率は稈が減少した期間に
著しく低下していた。したがって，稈密度の
低下は稈の新規加入の減少によることがわ
かった。多くのタケ類には稈の新規加入が多
い出番年と少ない非番年が交互に現れる特
性があり，それがチシマザサでもみられたも
のと考えられる。 
こうして稈密度が変動する各年で稈密度

がどのような環境要因に規定されるのかを
検討した。そのため，プロットの稈密度を応
答変数，プロットの林冠樹種，斜度，および
起伏度を説明変数として一般化線形モデル
GLM によって，稈密度に林冠樹種や地形が与
える影響を検討した。モデルでは，林冠樹種
に関してブナ林冠木に対するホオノキ林冠
下とギャップの影響をみられるように設定
した。その結果，いずれの年でも林冠樹種が
稈密度に影響を与える変数として選ばれ，地
形要因変数は選ばれなかった。稈密度はホオ
ノキ林冠下，ギャップでブナ林冠下よりも高
いと考えられた。 
一方，稈密度と異なり調査区全体の地際直

径の平均値に有意な年変動はみられなかっ
た。幹密度と同様に，稈の直径がどのような
環境要因に規定されるのかを検討した。その
ため，地際直径を応答変数，林冠樹種，斜度，
および起伏度を説明変数としてGLMによって
稈の直径に林冠樹種や地形が与える影響を
検討した。モデルでは，林冠樹種に関してブ
ナ林冠木に対するホオノキ林冠下とギャッ
プの影響をみられるように設定した。その結
果，いずれの年でも起伏度が直径に影響を与
える変数として選ばれ，凸地形で地際直径が
大きくなると考えられた。凹地形は谷にあた
り土壌が移動しやすいため，地下茎に負の影
響を与え稈の直径成長が制限されると考え
られる。 
以上から，稈密度は林冠タイプによって異

なり地際直径は林冠タイプによって異なら
ないことから，チシマザサ群落のバイオマス
は林冠タイプの影響を受け，ホオノキ林冠下
とギャップでブナ林冠下よりバイオマスが
大きいと考えられる。そこで，稈の相対成長
関係から稈のバイオマスを推定し，稈のバイ
オマスを応答変数とし，林冠樹種，斜度，お
よび起伏度を説明変数としてGLMで解析した。
モデルでは，これまでと同様に林冠樹種に関
してブナ林冠木に対するホオノキ林冠下と
ギャップの影響をみられるように設定した。
その結果，チシマザサ群落のバイオマスは地
形の影響を受けておらず，林冠タイプの影響
を受け，ホオノキ林冠下とギャップでブナ林
冠下よりバイオマスが大きかった。その原因
の一つが光環境の違いであり，ギャップだけ
でなくホオノキ林冠下とブナ林冠下で違い
があるのは，ブナはホオノキなどの他樹種に
比べ展葉時期が早く落葉時期が遅いため，他



樹種の林冠下では春先及び秋にブナ林冠下
よりも光環境がよくなるフェノロジカルギ
ャップが生じることが一因であると考えら
れる。そのため，5 月に全天空写真を撮影し
開空率を比較したところ，ホオノキ林冠下の
ほうがブナ林冠下よりも開空率が高い傾向
があった。8 月には，ホオノキ林冠下とブナ
林冠下の開空率には違いがみられなかった。 
これまでチシマザサに対する環境要因の

影響は地形と光環境でそれぞれ個別に検討
されてきたが，今回これらの影響を同時に統
合的に解析したうえで，それぞれの影響を抽
出することができた。また，フェノロジカル
ギャップの影響についても検討されてきた
が，今回のように何年かにかけて検討され，
またサイズやバイオマスに対する影響は検
討されてこなかった。以上の点で，チシマザ
サ群落の動態とそれに影響を与える環境要
因として，新たな知見を提供することができ
たものと考えられる。ただ，林冠タイプの違
いは光環境のみならず，リターなどを通じて
土壌条件や温度条件にも影響を及ぼしてい
るものと考えられる。今回土壌条件について
は地形で代表させたが，光環境以外の他の要
因についても今後の検討課題としたい。 
 

（2）林冠タイプによる生産特性の違い 
（1）で明らかになったように，稈密度と

稈バイオマスに対しては，林冠タイプによる
光環境の違いが影響を与えており，それらの
値はギャップで最も大きく，ブナ林冠下で最
も小さく，ホオノキとミズメの林冠下ではそ
の中間であった。そこで，ブナ林冠下，ホオ
ノキ林冠下，およびギャップでチシマザサの
生産特性の違いを明らかにするため，葉の形
態，葉数，および個葉の光合成速度の違いを
検討した。光合成に関しては，調査区が急峻
であり光合成速度の機器測定が困難である
ことと，サンプル数を増やすために，測定し
やすい地形で最大光合成速度と葉内の窒素
含有量との関係を求め，調査区内では葉を採
取してその窒素含有量から最大光合成速度
を推定した。 
光合成速度の推定は 9月に行った。最大光

合成速度と葉内窒素量との間には，直線関係
で高い正の相関が得られたので，その関係式
を用いて葉内窒素含有量から最大光合成速
度を推定した。その結果，面積当たりの最大
光合成速度はギャップ下で有意に最も大き
く，ブナ林冠下とホオノキ林冠下では有意差
がなかった。 
一方，葉面積はホオノキ林冠下で有意に最

も大きく，ブナ林冠下で有意に最も小さかっ
た。しかし，そうした葉面積の違いが生じる
理由を明らかにすることはできなかった。ギ
ャップではＳＬＡも小さく，光条件に応答し
た形態を示していたが，ホオノキ林冠下とブ
ナ林冠下ではＳＬＡに違いがなかった。同様
に閉鎖林冠下でありながら，フェノロジカル
ギャップの影響でホオノキ林冠下の生産量

がやや大きく，そのためホオノキ林冠下の方
が葉面積を大きくできるのかもしれない。こ
の面積当たりの最大光合成速度と葉面積の
関係から，個葉 1枚当たりの最大光合成速度
では，ブナ林冠下で最も小さく，ホオノキ林
冠下とギャップ下で有意差がなかった。 
稈 1 本あたりの葉数では，3 つの林冠タイ

プ下で有意差はなかった。したがって，稈 1
本当たりの最大光合成速度はブナ林冠下で
最も小さかった。ホオノキ林冠下とギャップ
下で差がなかった。したがって，この稈 1本
当たりの最大光合成速度の差が，(1)で明ら
かにした異なる林冠下でのバイオマスの違
いを導いているのではないかと考えられる。 
今回の生産特性は9月という季節を対象に

した結果である。ギャップと閉鎖林冠下の相
違が生じるメカニズムは，今回の結果からも
説明が可能であるが，今回の結果は閉鎖林冠
下のブナ林冠下とホオノキ林冠下の相違を
生じるメカニズムを説明するには不十分で
ある。実際に，フェノロジカルギャップが生
じる季節の生産特性を検討する必要がある。
本研究では，測定の困難さとタイミングの難
しさのため，その検討ができなかったが，最
終年度より本年にかけて測定を行い検討し
ている。この検討や林冠タイプの違いによる
土壌条件など光以外の要因の影響の検討に
関して調査を継続し，論文等で公表していく
予定である。 
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