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研究成果の概要（和文）：本研究は、森林生態系を「植生－土壌系」として気候・土壌と関連づけて分析し、
「気候・土壌条件が地上部の光競争を介して針葉樹の優占度を決定する」という仮説の検証を目的とした。日本
の北海道と九州南部・南西諸島、およびマレーシアとモンゴルの様々な気候・土壌条件にある森林を対象に現地
調査を実施して、針葉樹の優占度と種組成・森林構造・土壌養分・光環境を評価し、上記の仮説を検証した。そ
の結果、概ね上記の仮説を支持する結果が得られ、寒冷・貧栄養条件では広葉樹の成長速度が低下し、耐陰性に
劣るが寒冷・貧栄養条件に耐えうる針葉樹の優占度が高まることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：This project aims to test the hypothesis that climate and soil jointly 
determine the conifer dominance through the above-ground competition for light. We conducted 
fieldwork in forests under various climate and soil conditions in Japan (Hokkaido and southern Japan
 from southern Kyushu to Nansei Islands), as well as in Malaysia and Mongolia. The gathered data 
generally supported the above hypothesis. Under cold and/or nutrient-poor conditions, growth rates 
of broadleaf trees decreased, and conifer dominance increased. This is because conifers have 
superior tolerance to cold and/or nutrient-poor conditions, although they generally have inferior 
shade tolerance, as compared to broadleaf trees.

研究分野：森林生態学

キーワード： 針葉樹　気候　土壌　光競争

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
針葉樹優占林の分布は寒冷地に偏っているが、「北方針葉樹林」のほかに、比較的温暖な地域に分布する「温
帯・熱帯針広混交林」がある。本研究の結果は、両タイプの針葉樹優占林について、「気候・土壌条件が地上部
の光競争を介して針葉樹の優占度を決定する」という仮説を概ね支持し、気候と土壌が森林の組成と相観を決定
するメカニズムの解明に寄与した。一方で、日本の南西諸島や北海道においては、樹種の分布が地史に制約され
ていることも明らかになった。このことは、現在の森林は現在の気候条件と平衡状態にあるとは限らないことを
意味し、気候変動の影響予測には地史的制約を考慮する必要があることを示唆する。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１（共通） 

 

１．研究開始当初の背景 

 

地球上における針葉樹の分布を見ると、北

半球の北方域（亜寒帯・亜高山帯）だけでな

く、温帯から熱帯にかけても分布する。湿潤

気候が連続する西太平洋地域に注目すると、

針葉樹優占林（針葉樹林・針広混交林）は、

北方域だけでなく、北半球の落葉広葉樹林帯

より南または低標高の温帯域にも見られ（日

本のモミ・ツガ林や台湾の針葉樹林など）、

さらにこの温帯針葉樹林は、温度環境（暖か

さの指数 WI および寒さの指数 CI）が似る熱

帯山地や南半球温帯へと続いている。すなわ

ち、温度環境から見ると、西太平洋地域には、北半球高緯度・高標高の(1)「北方針葉樹林」

（亜寒帯林・亜高山帯林、WI＝15〜45、CI＜-15）と、北半球温帯から熱帯山地を経て南半球温

帯へと続く（2）「温帯・熱帯針広混交林」(WI＝15〜144、CI＞-15)という 2つの針葉樹優占林

が存在し、その間は冷温帯落葉広葉樹林により隔てられている（図 1）。 

これら 2つの針葉樹優占林、すなわち、(1)「北方針葉樹林」と（2）「温帯・熱帯針広混交

林」に共通するのは、寒冷・乾燥地や貧栄養地でのみ、針葉樹が優占することである。低温・

乾燥という気候条件は、リターや土壌有機物の分解を阻害するので、針葉樹の優占には気候の

直接の影響だけでなく、貧栄養土壌の影響が考えられる。その証拠に、成帯植生としては広葉

樹が優占する（3）「冷温帯落葉広葉樹林」や（4）「熱帯・亜熱帯常緑広葉樹林」でも、岩礫

地・湿地・貧栄養土壌では針葉樹がしばしば優占し、非成帯植生と呼ばれる。日本の温帯針葉

樹林（岩礫地に多い）、熱帯ヒース林（砂質土壌のポドゾルを伴う）、湿地林、蛇紋岩上の森林

などがその例である。したがって、針葉樹優占の本質的条件は気候ではなく、貧栄養土壌であ

る可能性がある。 

貧栄養／低温条件では広葉樹の成長が阻害され、地上部の発達が貧弱になり、森林下層の光

条件がよくなる。針葉樹の多くは光要求性が高い陽樹であるが、貧栄養／低温条件でもよく成

長するので、このような立地では広葉樹との光をめぐる競争が緩和され、針葉樹の更新が促進

され、針葉樹優占林が成立すると予測される。 

 

２．研究の目的 

 

本研究では、森林生態系を「植生−土壌系」として気候・土壌と

関連づけて分析し、西太平洋湿潤地域の多様な気候・土壌条件に

ある針葉樹優占林の現地調査に基づき、「気候・土壌条件が地上部

の光競争を介して針葉樹の優占度を決定する」という仮説（図 2）

を検証することを目的とした。 

 

３．研究の方法 

 

本研究では、日本からニュージーランドにかけての西太平洋地域の多様な「温帯・熱帯針広

混交林」において現地調査を行う予定であった。しかし、2020 年〜2022 年にかけての新型コロ

ナウイルスの流行により、当初予定していたブルネイ・台湾・ニュージーランドでの野外調査

は断念し、2019 年と 2023 年にマレーシアのみで海外調査を実施した（図 3）。それ以外は、日



本国内の南西諸島（奄美群島、屋久島など）と九州南部（霧島山地など）、そして、北海道の

森林を対象として研究を進めた。針葉樹優占林の特徴を明らかにするために、針葉樹の優占度

を連続的にとらえ、針葉樹が優占しない「熱帯・亜熱帯常緑広葉樹林」や「冷温帯落葉広葉樹

林」も含めて調査を行った。マレーシアおよび南西諸島〜九州南部で調査した森林は「温帯・

熱帯針広混交林」と「熱帯・亜熱帯常緑広葉樹林」に含まれる。一方、北海道で調査した森林

は「冷温帯落葉広葉樹林」と「北方針葉樹林」に含まれる。また 2022 年と 2023 年には湿潤地

域との比較のために、乾燥地域のモンゴルでも調査を行った。 

気候については、既存の気象観測点のデー

タを収集したほか、各調査地の林内にも小

形の気温ロガーを通風シェルターに格納し

て設置し、気象データを収集した。土壌養

分については、既存のデータを利用した。

樹木の成長速度については、既存の調査区

を活用し、直径再測定により個体の成長や

死亡率のデータを取得した。利用可能な調

査区がない場合には新たに設定した。森林

内の光環境は検測棹に光量子計を取り付け

て測定し、林外での計測に対する相対値と

して定量した。また、個体レベルでは樹冠位置指数により、光環境を半定量的に評価した。ま

た、一部の調査区ではドローンによる観測も行い、林冠構造を評価した。 

 

４．研究成果 

 

(1) 熱帯林における針葉樹の優占 

 

マレーシアのキナバル山では、同じ標高の異なる地質上に調査区が設置され、標高と地質の

影響を組み合わせて評価できる。キナバル山の標高 1700m 付近の山地林では、土壌年齢が新し

い森林（未固結の第四紀堆積物上）と土壌年齢が古い森林（第三紀堆積岩上）を比較した。2

つの森林を比較すると、後者でマキ科針葉樹（Dacrycarpus, Dacrydium）の優占度が増加して

いた（図 4）。土壌老化に伴い、土壌中の可給性リンや無機態窒素濃度が減少し、広葉樹の成長

速度が低下して、森林のバイオマスが低下する。森林バイオマスの低下は林冠の植物表面積

（葉面積）の低下につながり、その結果、土壌年齢が古い森林で下層の相対光量が増加し、針

葉樹の更新を促進したと考えられた(Aiba & Kitayama 2020)。 



また、キナバル山では、4標高点（700,1700, 2700, 3100 m）において同じ標高の蛇紋岩と堆

積岩上に調査区が設置されている。標高の上昇（すなわち温度の低下）に伴い、優占種が常緑

広葉樹からマキ科やナンヨウスギ科の針葉樹（Agathis, Dacrycarpus, Dacrydium, 

Phyllocladus など）へと変化する。そして、その変化は堆積岩上に比べ蛇紋岩上でより低い標

高から生じる。標高の上昇により、土壌中の無機態窒素濃度は減少する。また、同じ標高の森

林を比較すると、堆積岩に比べ蛇紋岩上で、土壌中の可給性リン濃度が低下する(Tsujii et 

al. 2020)。以上より、標高上昇に伴い、また、堆積岩上に比べて蛇紋岩上で、広葉樹の成長速

度が低下して、一般に耐陰性に劣るが貧栄養土壌への耐性を持つ針葉樹の更新が促進されるこ

とが示唆された。 

マリアウ盆地（ナバワン地域を含む）では標高 500m と 1000m において、粘土質土壌に成立す

る通常の熱帯林（混交フタバガキ林）と貧栄養な砂質土壌上に成立する熱帯ヒース林を比較し

た。熱帯ヒース林は混交フタバガキ林に比べ貧弱な地上部構造を示すが、森林構造と種組成に

大きな空間的変異が見られるため、複数の林分を調査した。混交フタバガキ林に比べて熱帯ヒ

ース林ではマキ科やナンヨウスギ科の針葉樹（Agathis, Dacrydium）の優占度が高まる

（Miyamoto et al. 2021）。一般に耐陰性に劣る針葉樹は混交フタバガキ林には出現せず、その

代わりに貧栄養土壌への耐性を持つため熱帯ヒース林で優占すると考えられた。 

 

(2) 温帯林における針葉樹の優占 

 

日本南部など温帯に分布する「温帯・熱帯針

広混交林」を単に「温帯針広混交林」と呼

ぶ。また、日本の南西諸島から九州南部にか

けての地域に分布する「熱帯・亜熱帯常緑広

葉樹林」は、種組成によりトカラ海峡以南の

「亜熱帯常緑広葉樹林」とトカラ海峡以北の

「暖温帯常緑広葉樹林」に細分される（Aiba 

et al. 2021）。「温帯針広混交林」には北半球

針葉樹のヒノキ科とマツ科（スギ・ツガ・モ

ミ・アカマツ・ハリモミ）が出現し、「亜熱帯

常緑広葉樹林」と「暖温帯常緑広葉樹林」に

は南半球針葉樹のマキ科（イヌマキ・ナギ）

が出現する（図 5）。両者は標高によって棲み

分ける傾向があり、およそ WI＝100 を境にし

て、高標高(低温)側にヒノキ科・マツ科が分

布し、低標高（高温）側にマキ科が分布する。両者の針葉樹は対照的なサイズ構造を示し、ヒ

ノキ科とマツ科の針葉樹は小径木を欠き、撹乱に依存して更新することが示唆される。一方、

マキ科は小径木が多く暗い林内でも連続的に更新していることが示唆される。両者が共存する

森林（屋久島 570m や九州南部稲尾岳）では、マツ科針葉樹が林冠最上層を形成し、マキ科針葉

樹は森林下層に出現する。 

霧島山地と屋久島では、標高の上昇に伴い、優占種が常緑広葉樹（イスノキ・カシ類）から

ヒノキ科及びマツ科の針葉樹（スギ・ツガ・モミ・アカマツ・ハリモミ）へと交代する。高標

高では広葉樹の成長速度が低下して、針葉樹の更新を促進したと考えられた。標高の上昇によ

り、土壌中の可給性リンや無機態窒素濃度は減少する（Mukai et al. 2019）。高標高（低温条

件）で広葉樹の成長速度が低下する原因としては、土壌栄養塩濃度を介した気候の間接的影響

が考えられる。なお、屋久島の森林の調査区レベルの種多様性が低いことは、奄美大島以南お

よび九州本土からの隔離が原因であることが示唆され、地史的制約の重要性が示された。 

 



(3) 北方林における針葉樹の優占度 

 

北海道では標高 500m 付近において、低地の冷温帯落葉広葉樹林が山地の北方針葉樹林に移り

変わる。北海道の黒松内低地周辺以南では、本州と同様にブナが冷温帯落葉広葉樹林の優占種

である。黒松内低地周辺の標高約 500m の 2 箇所のブナ林において、ブナと針葉樹の関係につい

て検討した。いずれのブナ林も連続分布域より北側に位置する孤立林であり、年輪調査からブ

ナは比較的最近（100〜200 年）になって侵入したと考えられる。 

１つ目の人為撹乱（燃料革命以前の薪採取など）により成立したと考えられるブナ二次林で

は針葉樹の優占度は低く、斜面下部にわずかにトドマツが出現した(Aiba et al. 2023)。トド

マツのサイズは大径木に偏っていて、本数も 15 年間に減少しており、このまま遷移が進めばト

ドマツは消滅すると予想された。したがって、現在は斜面下部に成立するトドマツ混交林が、

斜面上部と同様のブナ林に置き換わる過程にあると判断された。 

2 つ目の自然撹乱（地滑りもしくは雪崩）に

より成立したと考えられるブナ林では、針葉樹

（主にアカエゾマツ）の優占度が高く斜面上部

に偏って出現した（図 6）。一方、ブナの優占度

は斜面中部〜下部で高かった。このことから以

下のようなシナリオが考えられた。かつては斜

面上部から下部までアカエゾマツが優占してい

たが、斜面中部〜下部に自然撹乱によりギャッ

プが形成され、ブナが侵入した。現在は斜面上

部のアカエゾマツ林に斜面下部のブナ林が侵入

する過程にある。 

以上のように、北海道の 2箇所のブナ林において、冷温帯落葉広葉樹林と北方針葉樹林の移

行部において、耐陰性が高いブナが耐陰性に劣る針葉樹に置き換わる傾向が確認された。ただ

し、北海道ではブナが最終氷期以降の北進過程において、気候的な北限に達していないという

地史的制約の可能性が指摘されており、このようなブナ林の拡大が、現在進行中の地球温暖化

を反映しているかどうかの判断は困難である。 

西太平洋湿潤地域との比較のために、乾燥地域のモンゴル北部の北方針葉樹林帯（いわゆる

タイガ）でも研究を実施した。モンゴル北部の北方針葉樹林帯において、最も乾燥した気候で

優占する針葉樹はシベリアカラマツ（Larix sibirica）であり、そこでは耐陰性に劣る広葉樹

のシラカンバが先駆種として出現する。しかし、乾燥の程度が大きくなるとシベリアカラマツ

はなくなり、シラカンバが優占する疎林へと変化する。したがって、モンゴルでは針葉樹のほ

うが耐陰性が高く、広葉樹であるシラカンバのほうが耐陰性に劣る。これは、マレーシアや日

本のような湿潤地域では一般に針葉樹のほうが耐陰性が低いのと逆の関係となっている。この

ように乾燥した北方針葉樹林では、土壌の乾燥度が針葉樹の優占度を決定している。 
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