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研究成果の概要（和文）：林冠ギャップによる林冠階層構造不均一性が森林下層での植物間相互作用に与える影
響を明らかにするため、列状間伐された壮齢カラマツ人工林の伐列で、ウダイカンバの天然更新稚樹と繁茂する
下層植生との競合を、その上空の林冠疎開状況と関連づけて調査し、ウダイカンバ稚樹の樹形発達を３年間追跡
した。その「地上幹長－幹基部直径関係」の３年間の推移から、ウダイカンバ稚樹は下層植生を完全に脱出した
個体でしか地上幹長が増加しないこと、肥大より伸長を優先させた成長パターンを示すことがわかった。今後、
このような成長パターンを、上空の林冠状況と関連づけ、ウダイカンバ稚樹の成長に最適なギャップ特性につい
て解析を進めていく。

研究成果の概要（英文）：The competition between naturally regenerated saplings of monarch birch, a 
deciduous tall tree species, and the dense understory vegetation beneath canopy gaps created by line
 thinning was investigated in a Japanese larch plantation and related to the canopy condition above 
each sapling. Architectural development of the saplings was tracked for 3 years, and the pattern was
 analyzed allometrically. The analysis of the relationship between plant length and the trunk basal 
diameter of the saplings revealed that in monarch birch saplings, the growth in plant length is 
observed only in the saplings that have completely outgrown the neighboring understory vegetation. 
The analysis also revealed that the architectural development of the saplings is more oriented to 
extension growth than to cambial growth. These results will be related to the canopy condition of 
each sapling in my future analysis, which will explore the optimum conditions of canopy gap for the 
growth of monarch birch saplings.

研究分野：森林生態学

キーワード： 植物間相互作用　樹形発達　高木性広葉樹　林冠ギャップ　下層植生　混交林化　天然更新施業　列状
間伐

  ２版
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１．研究開始当初の背景 
 林冠ギャップは後継木の更新が生じる森
林動態上の重要な場だが、実生がギャップ形
成で好転した光環境を享受できるチャンス
は実は小さい。ギャップでは光環境の好転で
下層植生が急速に繁茂し、地表付近の光環境
は急速に悪化する。それゆえ、繁茂する下層
植生との競争に打ち勝ち、好転した光環境を
享受できるのは、ギャップ形成前から林床に
待機していた陰樹の前生実生と、ギャップ形
成直後に侵入した成長の速い陽樹の後生実
生だけだと考えられている（Royo and 
Carson 2006）。 
 しかしこのような従来のスキームには抜
け落ちた視点がある。植物間には正の相互作
用（助け合いの関係）もあるにも関わらず、
従来のスキームでは負の相互作用（競争）し
か考慮されていない。例えば、近年注目され
つつある正の相互作用の一種、間接促進
（indirect facilitation、図１）は、上層木あ
るいは中層木による庇圧が、後継木侵入の第
一の阻害要因である下層植生の繁茂を抑え、
後継木の実生定着を促進する現象である
（Callaway 2007）。間接促進が働けば、後継
木の侵入は、ギャップ形成直後に終了するの
ではなく、その後もしばらく継続するはずで、
ギャップへの後継樹侵入のチャンスは大き
く拡がることになる。 
 私たちは、林冠ギャップにおける後継木更
新の方法は多様で、ギャップ形成後に後継樹
が侵入するチャンスは従来考えられている
よりも大きいはずだと考えている。そして、
この多様性の全貌理解には、植物間の負の相
互作用である競争だけでなく、従来見落とさ
れてきた正の相互作用にも注目する必要が
あると考えている。本研究では、正の相互作
用の一種である間接促進に注目し、ギャップ
における後継樹更新の方法の多様性を示し、
ギャップ更新における負だけでなく正の植
物間相互作用の役割を明らかにすることを
目指す。 
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２．研究の目的 
 本研究は、強度間伐による人工林冠ギャッ
プでの高木性広葉樹の更新過程を調査し、ギ
ャップ更新での植物間相互作用の役割を、負
の相互作用である競争だけでなく、正の相互
作用である間接促進にも注目して明らかに

することを目的とする。 
 間接促進（図１）では、ギャップ縁の上層
木またはギャップ内の中層木による庇圧が
ギャップ内での下層植生の繁茂を抑制し、下
層植生が繁茂していたら阻害されていたで
あろう侵入広葉樹の実生定着および稚樹成
長を促進する。それゆえ、本研究では、ギャ
ップ縁の上層木およびギャップ内の中層木
が作り出す林冠階層構造不均一性が、下層で
の植物間相互作用に影響を与えることで、侵
入広葉樹に更新セーフサイトをもたらすか
否かを検討する。これは、稚樹成長に最適な
ギャップ特性を下層植生との競合を踏まえ
て明らかにすることでもあり、針広混交林誘
導への最適間伐パターン発見にもつながる。 

 この目的のために、本研究では３つのサブ
目的を設定する。(1) 侵入稚樹の成長特性の
評価、(2) 侵入稚樹周囲の下層植生状況の評
価、(3) 侵入稚樹上空の林冠状況の評価、で
ある。すなわち、(1) ギャップ縁の上層木ま
たはギャップ内の中層木樹冠から距離の異
なる地点に生育する広葉樹稚樹を対象に、そ
の樹形成長を追跡する。その上で、(2) そこ
に見られたパターンを、各稚樹周囲の下層植
生状況と総合し、稚樹と下層植生の競合状態
を把握する。最後に、(3) 「稚樹とその周囲
下層植生との競合状態」を稚樹上空の林冠状
況と総合し、林冠状況の変異と下層での植物
間相互作用との関係について検討する。 
 
３．研究の方法 
 本研究の調査は、奥羽山脈、岩手県北部の
安比岳国有林内、列状間伐されたほぼ５０年
生の壮齢カラマツ人工林の伐採列で 2014年
から 2016年の３年間に行った。調査地の標
高は約 860 mで冬期には２ｍに達する積雪
がみられる。列状間伐は調査開始５年前の
2009年に実施された。調査開始当時、伐採
列には、タラノキやクマイザサを主とする下
層植生の繁茂がみられた。他方、伐列に稚樹
がもっとも多く出現した高木樹種はウダイ

図１ 間接促進
林冠ギャップ下では上層木の庇圧が下層植生の繁
茂を抑えることで侵入稚樹の定着が促進される。

下層植生高

侵入稚樹

上層木上層木



カンバだった。有用高木樹種でもあるウダイ
カンバを標的樹種として選択した。 
(1) 侵入稚樹の成長特性の評価 
 2014年夏に、樹形発達の追跡対象として、
伐列に生育する樹高 50 cm以上 250 cm以下
のウダイカンバ稚樹から無作為に 66個体を
選び出した。2014年の成長がほぼ終了した
晩夏以降、これらの稚樹の樹形特性として、
樹高、地上幹長、幹基部直径、樹冠幅、樹冠
厚、樹冠長を測定した（図２）。加えて、稚
樹の樹冠拡張特性として、稚樹の主幹先端部
の伸長・分枝特性を測定した。2015年、2016
年についても、成長がほぼ終了した晩夏以降、
これらの成長特性を測定した。倒伏や病虫害
による枯損や基部萌芽の発生時にはこれら
についても記録を行った。 

(2) 稚樹の周囲下層植生の評価 
 2015年と 2016年の夏に、追跡個体の周囲
下層植生について、被度、平均植生高、最大
植生高、それを示した植物が木本であった場
合にはその主軸伸長量などを記録した。また
追跡個体の周囲下層植生との競合状態（周囲
下層植生を脱出、ほぼ脱出、下層最上層を構
成、被圧）についても記録した。 
(3) 稚樹上空の林冠状況の評価 
 追跡個体上空の林冠状況を把握するため、
2015年の夏に、追跡個体の樹冠直上で全天
空写真を撮影した。すなわち、全天空写真の
撮影により、光環境だけでなく、上空の林冠
ギャップサイズや追跡個体のギャップ内で
の位置についても記録した。個体が周囲下層
植生を脱出していない場合には、追跡個体の

樹高に加え、下層植生を抜けた高さでの写真
も撮影した。 
 以上に加え、列状間伐時の重機踏圧の影響
把握のため、2016年に追跡個体地際での土
壌表面の硬度も測定した。 
 
４．研究成果 
 上述の３年間の調査によって本研究の目
的達成に必要なデータの取得を完了した。こ
れらのデータは現在も解析の途中にあるが、
これまでの解析で、(1) ウダイカンバ稚樹の
樹形の基本特性を把握し、(2) その３年間の
樹形発達パターンを周囲下層植生との競合
状態と関連付けた。 
 
(1) ウダイカンバ稚樹の樹形の基本特性 
 林冠ギャップの形成は下層光環境を改善
し下層植生の繁茂をもたらす。それゆえギャ
ップ下は競争をはじめとする激しい植物間
相互作用の場になる。この相互作用には植物
の形質が深く関わっているので（形質媒介相
互作用）、植物の形質可塑性への理解は植物
間相互作用の理解深化に不可欠である。下層
植生の繁茂は光環境の垂直方向の不均一性
を増加するので、植物個体の高さサイズに応
じた形質可塑性のパターンが特に重要であ
る。 
 ギャップ下に生育するウダイカンバ稚樹
の樹形の基本特性を把握するため、調査１年
目のデータを用いて稚樹の樹形変異を解析
した。樹高に応じた樹形可塑性のパターンを
明らかにするため、樹高に対する、幹基部直
径、樹冠厚、樹冠幅のアロメトリー関係を回
帰分析した。耐被陰態勢をとる能力など、陽
樹と陰樹の形質可塑性のパターンは異なる
はずであり、ウダイカンバは陽樹なので、こ
こで得られたウダイカンバ稚樹での結果を、
SMATRプログラム（Warton et al. 2012）を
用い、同じく冷温帯高木樹種だが陰樹のブナ
稚樹の樹形アロメトリー（Yagi 2009）と比
較した。 
 ウダイカンバ稚樹の樹形アロメトリーを
ブナ稚樹の樹形アロメトリーと比較するこ
とで、ウダイカンバ稚樹の樹形に見られる陽
樹的特性を定量化できた（図３）。ウダイカ
ンバでは、ブナに比べて、幹直径：樹高の比、
樹冠厚：樹冠幅の比のような樹形特性の樹高
に応じた変異が小さく、ブナ稚樹に見られた
「樹高増加にともなう耐被陰から被陰回避
への樹形変化」が不明瞭だった。また特に樹
高の低い個体同士で比較した時、ウダイカン
バはブナに比べて、幹直径と樹冠幅が小さく、
樹冠厚が大きいことがわかった。これは樹高
の小さい被圧個体で、ウダイカンバはブナに
比べて、肥大成長や樹冠の水平拡張より樹高
成長を志向すると同時に、複層的葉群分布に
よって葉量を確保する傾向があることを示
す。ウダイカンバ稚樹は、樹高の大小にかか
わらず「常に被陰回避を志向する樹形変異」
を示し、ここには早く下層を脱出しようとす
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図２ 樹形特性に関する測定項目



るウダイカンバの陽樹的性格が表れている
と考えられる。 

 
(2) ウダイカンバ稚樹の３年間の樹形発達
に対する周囲下層植生との競合の影響 
 林冠ギャップ形成後、そこに更新してきた
高木樹種やその他の植物の間には厳しい競
合が生じ、樹木は樹形を変化させることでこ
の競合を生き抜いていると考えられる。競合
の中での樹形戦略を明らかにするためには、
競合状態の違いが樹形発達パターンに与え
る影響を明らかにする必要がある。 
 ウダイカンバ稚樹の競合下での樹形戦略
を明らかにするため、ウダイカンバ稚樹の樹
形発達を３年間追跡し、それに対する周囲下
層植生との競争状況の影響を検討した。競争
状況については、調査期間２年目の時点で、
下層植生層を完全に脱出した個体を「脱出」、
下層植生の最上層を抜け出しつつある個体
を「準脱出」、下層植生の最上層を構成して
いる個体を「最上層構成」、それ以外の個体
を「被圧」として区別した。その上で、「地
上幹長―幹基部直径のアロメトリー関係」が
示す３年間の変化を競争状況の異なる個体
間で SMATRプログラム（Warton et al. 
2012）によって比較した。 
 各年度内のパターンについては、地上幹長
と幹基部直径は競争状況にかかわらず正に
相関した（図４）。他方、（地上幹長）／（幹

基部直径）の比は、「脱出」と「準脱出」個
体では幹長が大きな個体ほど小さくなり、
「最上層構成」個体では幹長とは無関係とな
り、「被圧」個体では幹長が大きな個体ほど
大きくなった。すなわち、周囲下層植生に対
して競争的に優位な個体では、幹長の大きな
個体ほどズングリした幹形状を示した。他方、
競争的に対等な個体では、幹形状は幹長と無
関係になり、競争的に劣位な個体では、幹長
の大きな個体ほどスリムな幹形状を示した。
競争的に優位個体では、幹長が大きい個体ほ
ど幹の肥大成長（物理強度や通導能力）への
投資を高めているのに対し、競争的に劣位個
体では、幹長が大きい個体ほど幹の伸長成長
（被圧回避能力）への投資を高めていること
が示された。 

 他方、年度間の変異については、「脱出」
個体で年々、地上幹長が増加したのに対し、
それ以外の個体では地上幹長に変化が見ら
れなかった（図４）。また「脱出」と「準脱
出」個体では、年々、（地上幹長）／（幹基
部直径）の比が増加したのに対し、「最上層
構成」と「被圧」個体ではこの比の変化が見
られなかった。すなわち、下層植生層を抜け
出せず、競争的に優位に立てない個体（「最
上層構成」と「被圧」個体）では、樹形の動
きは大きく抑制されていた。また優位に立て
ている「脱出」個体であっても、幹形状は年々
スリム化の傾向にあり、肥大より伸長志向の
樹形成長を示していた。ウダイカンバ稚樹の
樹形発達パターンは、下層の競争状況に大き
く影響を受けており、生存能力よりも競争能
力への投資を優先する陽樹の特徴を強く持
つことが示された。 
 
 今後の展開については、稚樹上空の林冠状
況の解析を進め、これまでの解析で明らかに
なった「ウダイカンバ稚樹とその周囲下層植
生との競合状態の関係」と関連づけ、林冠ギ
ャップによる林冠階層構造不均一性が下層
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図４ ウダイカンバ稚樹の3年間の樹形発達に対する下層競合状態の影響



での植物間相互作用に与える影響、稚樹成長
に最適なギャップ特性について検討を進め
る。このような間接促進に関わる研究は現状
では植生的視点からのものが主であり、相互
作用のプレーヤーの形質に注目した研究は
まだ稀なことから、本研究の今後の解析結果
には先駆的な価値が期待できる。 
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