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要旨和文  

 

 井 藤宏香 ・伊藤哲 ・塚本麻衣子 ・中尾登志雄 ：照葉樹二次林における林冠構

成萌芽株集団の動態が林分構造の変化に及ぼす影響  日林誌  

二次林の遷移に伴 う株構造の変化が林分構造の変化に及ぼす影響を明らかに

するために，林齢の異なる照葉樹二次林で調査を行った結果 ，二次林の発達過

程には次の 3 つの段階が検出された。1）伐採後 18 年を経た段階では，萌芽由来

の照葉樹林型高木種が林冠を優占し，伐採直後に優占していた先駆種は，林

冠に到達した萌芽個体の被圧によって消失したと考えられた。2）伐採後 23 -46 年

では，林冠個体の多幹率 （全個体に対する多幹個体の割合 ）と平均幹本数 ，そ

して実生由来の下層個体の数が減少 しており，林冠が閉鎖 したために，劣勢な

幹の自然間引や実生の定着阻害が起きたと考えられた。3）伐採後 60 年を経過

する段階から萌芽由来の林冠個体が減少しており，株内での幹の競争により単幹

化した個体で枯死が発生していることが示唆された。同時に林床の実生 も増加し

ており，林冠個体の枯死に伴 う林冠ギャップの形成と林冠構造の複雑化により林

床の光環境が好転し，再び実生が侵入したと考えられた。  

キーワード：株構造 ,  階層構造 ,  林分構造 ,  遷移 ,  光環境  



 

 

要旨英文  

 

I t o,  H . ,  I t o. ,  Ts uka mot o ,  M .  a nd  Na ka o ,  T.  :  Dy na mic s  o f  mul t i - s t e m c l ump  

str uc t ure  o f  c a no py  t re e s  a f fe c t s  t he  c ha nge  i n s ta nd  s t r uc t ure  o f  

se c o nd ar y  l uc i do p hy l lo us  fore st s .  J .  J p n.  For.  Soc .  

 We i nve s t i ga t e d  s ta nd a nd  mul t i - s t e m c l u mp s t r uc t ur e  o f  n i ne  s ta nds  o f  

se c onda r y  l uci dop hyl l ous  ( wa r m- t e mpe ra t e  na t ura l  e ve rgr e e n)  for es t s  wi t h  

d i ff er e n t  a ge s  t o  c la r i fy t he  e ff e c t s  o f  t h e  dyna mi c s  o f  mul t i - s te m c l u mp  

s t r uc t ur e  on t he  c ha nge  i n  s ta nd  s t r uc t ur e  a l ong  t he  se c onda r y  s uc c e ss i on  a f ter  

f e l l i ng .  As  a  r es u l t ,  t hr e e  ma j or  s ta ges  we re  de t e ct e d  i n  t he  de ve l op me nt a l  

pr oc e s s  o f  t he  s e c onda r y  for e s t  a s  fo l l ows .  1 )  Up t o 18  yea r s  a f t er  f e l l i ng ,  

se c onda r y  fo r es t s  c ons is t e d o f  b o t h  mul t i - s t e m c a nopy  t r e e s  o f  s pr ou t - or i g i n  

a nd  unde r s t o r y  i nd i v i dua l s  o f  s e e d l i ng  o r i g i n  o f  l uci dop hyl l ous  s pe c i es ,  

wher ea s  p i one er  s pe c ie s  whi c h mi gh t  ha ve d o mi na t e d  t he  ca nop y  a t  t he  s ta nd  

i n i t ia t i on  s ta ge d isa ppe a r e d due t o t he  s uppr e ss i on  b y e ve rgr e e n mul t i - s t e m 

i nd i v i dua l s  o f  s pr ou t  or i g i n .  2 )  The  pr opor t i on  of  mul t i - s t e m i nd i v i dua l  a nd  

a vera ge nu mb e r  o f  s t e ms  of  ca nopy  t r e es  de cr ea s e d dur i ng  23- 46  yea r s  a f t er  

f e l l i ng .  Th is  c ha nge  i nd i c a t e d  s t e m e x cl us i on  wi t hi n  t he  c l u mp of  mul t i - s t e m 

i nd i v i dua l s .  We  s ugge s t  t ha t  t he  s e ver e  c o mpe t i t i on  b e t wee n  s t e ms  wi t hi n  t he  

c l umps  pr ov i de d  a  da r k e nv i r on me nt  on  t he  for e s t  f l oor,  r e s u l t i ng  i n  ex c l us i on  

of  t he  se e d l i ngs  o f  l uc i dophyl l ous  s pe c i es .  3 )  Si nc e  60  yea r s  a f t er  f e l l i ng ,  t he  

nu mb er  o f  ca nopy  t r e es  o f  s pr ou t  o r i g i n  de cr ea s e d ,  i nd i ca t i ng  t he  c ha nge  fr o m 

dea t h  o f  s t e m l e ve l  t o  i nd i v i d ua l  l e ve l .  Th is  pr oba b l y r e s u l te d  i n  ga p  

for ma t i on  a nd  he ter oge ne ous  ca nopy  s t r u c t ur e ,  whi c h  i mpr ove d  t he  l i gh t  

e nv i r on me nt  on  t he  fo r es t  f l oor  a nd  pr o mot e d  t he  r e i n i t ia t i on  of  un de r s t or y  



 

 

i nd i v i dua l s .  

 

Ke ywor ds :  mul t i - s t e m c l u mp s t r uc t ure ,  s t r a t i f i ca t i on ,  s ta nd  s t r uc t ur e ,  

s uc c es s i on ,  l i gh t  e nv i r on me nt  



 

 

 

Ⅰ．はじめに  

 

 森 林が伐採などによる一斉撹乱を受けると，実生や萌芽の発生によって二次林

が再生する（Ma r ks ,  19 74 ;  B or ma nn  a nd L i ke n s ,  1 979 ;  Ya ma mot o ,  1 989 ;  W hi t e ,  

1991 ;  頭山 ・中越 ,  1 992 ;  B ond  a nd  M i dgl e y ,  2001）。萌芽は，地下部に残存す

る根茎の貯蔵養分を利用して成長できるため（B el l i ngha m a nd  S pa r r ow，2 000），

実 生に比べて一般に成長が速 く（伊藤 ,  1 996 ;  B ond  a nd  Mi dgl e y ,  20 01 ;  de l  

Tr e d i c i ,  2 001 ;  K e nna r d  e t  a l . ,  200 2），枯死率も低い（K e nna r d  e t  a l . ,  2 002）こと

から，二次林の再生過程において，萌芽は重要な更新材料であり（紙谷 ,  198 6;  

伊藤 ,  199 6），これまで木材として利用価値の高い樹種を中心に伐採後の萌芽特

性が調査されてきた（たとえば，松井 ,  1951 ;  樫村ら ,  19 53 ;  三善 ,  19 59 ;  紙谷 ,  

1986）。暖 温帯の照葉樹二次林では，林冠を優占するシイ，カシ類などの高木性

の照葉樹林樹種 （以後 ，照 葉 樹林型高木種 ）の萌 芽 性が非常に高 く  （三 善 ,  

1959 ），照 葉樹林型高木種の萌芽による一斉更新が，いわゆるシイ・カシ萌芽林

（宮脇 ,  1 98 1）の再生に貢献 している（伊藤 ,  1996 ;  新里ら ,  20 02 ;  Wu e t  a l . ,  

2006）。  

 一方 ，萌芽が幹置換を行 うことにより，同 じ個体が長い期間同じ空間を優占する

ため，新 しい個体の侵入 ・定着の機会を減少 させ，潜在的に種多様性を低下 さ

せている（B ond a nd  M i dgl e y，20 01）。遷移途中段階の照葉樹二次林においても，

萌芽個体が林冠を閉鎖し平坦で高密度の葉層を形成することによって下層構成

個体が欠落 し，種組成の貧化および階層構造の単純化する例がしばしばみられ

る（伊藤ら ,  1 988 ;  伊藤 ,  1 996）。このような萌芽個体による林冠の閉鎖がみられる

一方で，萌芽株内では幹間の競争によって幹の淘汰が起きる（伊藤 ,  199 6）。さら

に，遷移の進んだ二次林では，下層に多様な種類の低木種や高木種稚幼樹が



 

 

存 在 し，林 分 全 体 の多 様 性 が高 く，複 雑 な階 層 構 造 が形 成 される （松 田 ら ,  

1998 ）。したがって，一斉撹乱後に成立 した萌芽林の種組成および階層構造の

複雑化にとっては，遷移に伴 う低木種や高木種の実生の侵入が必要であり，この

プロセスには林冠を構成する萌芽個体の株内での淘汰に伴 う林冠構造の変化が

関与していると推察 される。これまで，相観的に判断 される温帯林の一斉撹乱後

の一般的な林分構造の変化プロセスとメカニズムは Ol i ver  （1 981）によってモデル

化されており，「更新初期 （ s ta nd i n i t ia t i on）」，「林冠構成幹の競争激化による幹

の排 除 （ s t e m ex c l us i on ） 」 ，「下 層 個 体の再加入 （ unde r s t o r y r e i n i t ia t i on ） 」 ，

「老齢化 （ol d g r owt h）」の 4 つのステージに分類されている。このモデルは，上述し

たような照葉樹二次林の発達過程にも適合すると考えられる。Ol i ver  （19 8 1）は，

下層個体の再加入によって階層構造が発達するきっかけとして幹間の強い競争

状態が林冠の疎開に関与していると推論している。しかし，競争の激化した株内の

幹の淘汰のプロセスや，単幹化 した個体の自己間引 きによる林冠疎開 と下層の

光環境の改善についての定量的な評価は行われておらず，とくに常緑広葉樹二

次林についてはこれらの情報が不足している。  

現在 ，管理放棄された里山において，下層の欠落した単純な種組成の群落が

問題となってきている（紙谷 ,  1 996 ;  坂井 ,  2 000 ;  加藤 ・谷地 ,  200 3）。このような単

純化した萌芽林の構造を多様な林分構造に誘導するためには，遷移の進行に伴

う林分構造の単純化および複雑化のプロセスを，林冠を構成する萌芽株の構造

（株構造 ）の変化 とこれに対応した実生由来の稚幼樹の排除 ・再加入の面から明

らかにする必要がある。そこで本研究では，Ol i ver  ( 198 1)が模式的に示した遷移

モデルを南九州の林齢の異なる常緑広葉樹二次林を比較することで検証するとも

に，二次林の林冠を構成する萌芽株内の幹間の競争が林分構造の変化に及ぼ

す影響を株構造および林床の光環境の解析から明らかにし，二次林の発達段階

における林分構造の多様化の機構と時期を解明することを目的とした。  



 

 

 

Ⅱ．方法  

 

 1. 調査地  

調査は，宮崎大学農学部附属自然共生フィールド科学教育研究センター田野

フィールド（演習林 ）内の 3 年から 84 年生までの照葉樹二次林 9 林分を対象に

行った（図－1，表－1）。調査林分の選定においては，同じ遷移系列上の林分の

比較を可能にするために，  採草地利用など過去の土地利用が異なる場所を避

け，斜面傾斜や凹凸度など地形的に類似 した場所を選択した。なお、演習林内

の二次林は基本的に管理が同じ（皆伐後は放置 ）であることから，伐採後の人為

的干渉による林分間の構造変異への影響はほぼ無視できるものと考えられる。  

調査地は標高 1 00-3 00 m の暖温帯に位置し，シイ，カシ類を中心とする常緑広

葉 樹 林 帯 （宮 脇 ,  1981 ）である 。調 査 地 の平 均 気 温 は 16 . 5℃，年 降 水 量 は

2800- 310 0 mm である（宮崎大学田野演習林 ,  h t t p : / / www. fs c . mi ya z a k i - u.a c . j p /  

muf / db / wea t her . h t m）。調査した林分の林齢は，林分 A で 3 年生，林分 B で 1 4

年生 ，林分 C で 18 年生 ，林分 D で 23 年生 ，林分 E で 45 年生 ，林分 F で 46

年生 ，林分 G で 5 9 年生 ，林分 H で 82 年生および林分 I で 84 年生である。各

林分の斜面位置は一部を除いて上部斜面である。ただし，林分 A，H および I は

プロットの一部に下部斜面を含んでいる。  

 

 2. 調査方法  

200 5 年 8 月から 10 月および 200 7 年 6 月から 7 月に，各林分の群落高およ

び林分構造の不均一さに応じて 100- 300 m2 のプロット設定し，プロット内に出現し

た樹高 30 c m 以上の生存幹すべてについて，樹種名および樹高を記録し，胸高

直径 （DB H，地上高 1 .3 m）が 1 c m 以上の幹については DBH を記録した。また，



 

 

地上高 1 .3 m 以下の位置で分幹している個体を「多幹個体 」とし，単独の幹のみ

の個体を「単幹個体 」と定義して，全ての個体について多幹および単幹の別を記

録 した。また，樹高階別の胸高断面積合計 （BA）の分布に基づき，樹高 階の増

加に伴って B A が急増する樹高階を閾値として各林分における「林冠構成個体 」

と「下層構成個体 」を分類した。区分に用いた閾値は，林分 A：2 m，林分 B：6 m，

林分 C：8 m，林分 D：8 m，林分 E：8 m，林分 F：10 m，林分 G：8 m，林分 H：8 m お

よび林分 I：12 m である。「下層構成個体 」のうち，単幹個体を実生由来の個体と

みなし，「実生由来の下層個体 」として扱った。  

林床の光環境を把握する目的で，各林分の地上高 1 m における相対照度を測

定した。測定は曇天時に行い，各プロット内でランダムに選んだ 20-4 0 地点で照度

（510 01 ディジタル照度計 ，横河メータ＆インスツルメンツ）を測定し，同時に測定し

た開地の値を用いて相対照度を算出した。なお，群落高が低く地上高 1 m での葉

群の繁茂が著しかった林分 A は相対照度の測定から除外した。  

 

 3 .  解析方法   

各 調 査 林 分 の株 構 造 を明 らかにするために，林 冠 構 成 個 体 の多 幹 率 M

（M ul t i - s t e m- i nd i v i dua l  r a t i o :全個体数に対する多幹個体の割合 ）および平均

幹本数 （1 個体あたりの平均の萌芽幹数 ）を算出し，林分間で比較を行った。多

幹率 M は以下の式 （１）で求めた。  

M (%)=Nm / N× 100   式 （1）  

ここで，Nm は多幹個体の個体数 ，N は総出現個体数である。林分間の多幹率の

差を検定するために，多幹個体の割合が林分間で違わず全プロットの多幹個体

の割合に等しいという帰無仮説のものとで，ブートスラップ確率を計算するリサンプ

リング法を用いて多幹個体および単幹個体の割合の多重比較を行った。リサンプ

リング回数は 1 万回である。また，林冠構成個体の萌芽幹について株内での樹高



 

 

のばらつきを評価するために，株 ごとに幹の樹高の変動係数を求め，各林分での

平均値を比較した。平均幹本数および樹高の変動係数の平均値についてはクラ

スカルウォリス検定を行い，多重比較にはシェッフェの方法を用いた。  

照葉樹二次林の階層構造の変化過程におよぼす照葉樹林型高木種の萌芽

株集団の動態の影響を明らかにするために，各樹高階における単幹個体 ・多幹

個体の胸高断面積合計 （B A）の構成比率を調査林分間で比較した。その際 ，先

駆種 と遷移後期種の交代など遷移に伴 う種組成を考慮 した解析を行 うために，

生育環境および生活形などの生態的な特性が異なる樹種タイプに分類 し，各樹

種タイプの組成を調査林分間で比較 した。なお，樹種タイプは，生育環境および

生 活 形 に着 目 して，図 鑑 の記 載 （大 井 ・北 川 ,  1 992 ;  奥 田 ,  199 7;  茂 木 ら ,  

2000）を参考に次の 4 タイプに分類した：1）先駆種タイプ（遷移初期種 ），2）照葉

樹林型高木種タイプ（遷移後期型の林冠構成種 ），3）照葉樹林型低木種タイプ

（遷移後期型の下層構成種 ），および，4 ）その他 （生育環境が不明なもの，雑木

林型および夏緑樹林型の種 ）。出現樹種のリストおよび樹種タイプを付表に示す。

また ， 各 林 分 の B A を 算 出 する際 に ， DB H1c m 未 満 の個 体 については ，

DBH0 .5 c m として扱った。各林分の樹高階別胸高断面積合計の分布から，林冠

個体の B A に対する下層個体の相対的な B A 量を林分間で比較し，下層個体

の B A が相対的に大きいほど階層がより明瞭に分化していると判断した。さらに照

葉樹林型高木種の林冠構成個体の個体単位 ，幹単位の動態を明らかにするた

めに，ha 当たりの個体数および幹数を算出し，林分間で比較した。  

また，種多様度の指標として，Gl ea s on の d（G l ea s on ,  19 22）を次の式 （２）で算

出し，林分間で比較した。  

d＝S /  l ogA   式 （２）  

ここで，S は総出現種数 ，A は面積 （m2）を示す。  

 相 対照度の平均値を分散分析により林分間で比較した。多重比較には Tuke y



 

 

の HS D を用いた。また，各林分の平均相対照度と林齢 ，最大樹高 ，幹密度およ

び多幹率との関係を S pea r ma n の順位相関係数により分析した。また，相対平均

照度を従属変数とし，互いに相関のなかった最大樹高 ，幹密度および多幹率を

独立変数とする重回帰分析を行った。  

 

Ⅲ．結果  

 

1.林分構造の概要  

表－1 に，各林分の平均樹高 ，最大樹高 ，ha あたりの個体数，ha あたりの幹数

および Gl ea s on の d を示す。平均樹高は，林分 A（3 年生 ）で 1 .4 m と低 く，林分 B

（14 年生 ）から林分 F（46 年生 ）までの林分で 2 . 5-4 .6 m と高い傾向がみられ，林

分 G（59 年生 ），林分 H（8 2 年生 ）および林分 J（84 年生 ）でそれぞれ 2 .4 m，2 .5 m

および 2 . 1 m であった。最大樹高は，林分 A（3 年生 ）で 5 .0 m と低 く，林分 B（1 4

年生 ）から林分 J（84 年生 ）までの林分で 10- 3 0 m と高かった。  

ha 当たりの個体数は林分 C で最も高く，ついで林分 A，林分 B および林分 I

で高い傾向がみられ，林分 D から林分 H までは低かった。一方 ，ha 当たりの幹数

は林分 C で最も高 く，ついで林分 A，林分 B，林分 D および林分 I で高い傾向が

みられ，林分 E から林分 H までは低かった。  

G l ea s on の d は林分 A および林分 I で最も高 く，ついで林分 B，林分 C，林分

G および林分 H で高い傾向がみられ，林分 D から林分 F まで低い傾向がみられ

た。  

 

2. 平均幹本数と多幹率  

 各 林分の林冠構成個体の多幹率 ，平均幹本数および多幹個体の樹高の変動

係数の平均値を表－2 に示す。多幹率は，林分 A および林分 H で有意に低 く，



 

 

林分 B，林分 C，林分 D，林分 E および林分 G で有意に高かった（p  <0 .05）。平

均幹本数は，林分 D で有意に高かった（S c he ffe ,  p  <0 .0 5）。林分 D-F の林分間

で多幹率および平均幹本数に有意な差はみられなかったが，林齢が高いほど平

均幹本数が少ない傾向にあった。樹高の変動係数の平均値は，林分 A および B

が林分 D に比べて有意に低かった（S c he ffe ,  p  < 0 .0 5）。有意な差はみられなかっ

たものの，林分 B- F の変動係数の平均値は林分 G-I に比べて低い傾向がみられ

た。  

 

3. 単幹・多幹別および樹種タイプ別のサイズ構造  

 図－2 に各林分の樹高階別胸高断面積合計 （B A）分布，図－3 に各林分の下

層における 1 ha 当たりの個体数を示す。樹高階別 B A 分布は林齢が高 くなるに従

って，大きな樹高階に分布が偏る傾向がみられた。林分 A では，上下層ともに単

幹の先駆種によって優占されていた。一方 ，林分 B および林分 C では，上下層と

も先駆種は少なく，照葉樹林型樹種によって占められていた。また，多幹の照葉

樹林型高木種が林冠層を構成していた。林分 D-F の林分では，多幹の照葉樹

林型高木種が林冠層を構成し，下層における照葉樹林型樹種の単幹の個体数

の割合は林分 A- C に比べて少なかった。林分 G- I では，照葉樹林型高木種が林

冠層を構成し，下層における単幹の照葉樹林型樹種の個体数は林分 D-F に比

べて多かった。  

 林 冠層における照葉樹林型高木種の ha 当たりの個体数 ，幹数および多幹個

体の個体数 ・幹数の割合を図－4 に示す。林分 B および林分 C の ha 当たりの多

幹個体の個体数は，15 00 および 8 00（個体 / h a）であり，林分 A の 10 0（個体 / ha）

よりも多かったが、全個体に対する多幹個体の割合には顕著な差はみられなかっ

た。また，林分 B および林分 C の ha 当たりの多幹個体の幹数は，個体数の場合

と同様に，林分 A よりも多い傾向であった（林分 A：22 67（本 / ha）；林分 B：490 0



 

 

（本 / ha）；林分 C：  27 2 0（本 / ha））が、多幹個体の幹数の割合に顕著な差はみら

れなかった。林分 D- F の林分では，林齢の増加に伴い，  ha 当たりの全幹数は減

少する傾向がみられたが（林分 D：6 300（本 / ha）；林分 E：3 300（本 / ha）；林分 F：  

1500（本 / ha）），ha 当たりの個体数は幹数ほど著しい減少はみられなかった（林分

D：1 40 0（個体 / ha）；林分 E：100 0（個体 / ha）；林分 F：  70 0（個体 / ha））。さらに，

林分 D- F の林分では，林齢の増加に伴い全個体に対する多幹個体の個体数お

よび幹数の割合も減少する傾向がみられた。林分 H および林分 I の ha 当たりの

多幹の個体数は，1 50 および 300（個体 / ha）であり，林分 G の 500（個体 / ha）と比

べて少なかった。林分 H および林分 Iの全個体に対する多幹の個体数の割合は，

林分 G と比べて低い傾向がみられた。また，林分 H および林分 I の ha 当たりの多

幹個体の幹数についても，個体数の場合と同様に，林分 G よりも少なかった（林

分 G：215 0（本 / ha）；林分 H：125 0（本 / ha）；林分 I：  12 50（本 / ha））。林分 H およ

び林分 I の多幹個体の幹数の割合は，林分 G よりも低い傾向がみられた。  

 

4. 林床の光環境  

 林 分 B から I の林床の平均相対照度は 0 .8 %～5 .9%の範囲にあり，林分 D で

最も低 く，林分 I で 5 .9%と他の林分に比べて有意に高かった（p<0 .05）（表－1）。

相 対 照 度 と林 齢 および最 大 樹 高 との間 には有 意 な正 の相 関 （林 齢 ： 0 . 80 2 ，

p=0. 02 2；  最 大樹高 ： 0 .7 29，p= 0. 04 6）が認 められた。相対照度 と幹密度および

林 冠 構 成 個 体 の多 幹 率 と の 相 関 係 数 は と も に 負 の 値 （ 幹 密 度 ： -0 .53 9 ，

p=0. 171；  多 幹率 ： -0 .55 1，p =0. 171 ）であったが，いずれも有意ではなかった。相

対照度を目的変数とし，最大樹高 ，幹密度および多幹率を独立変数とする重回

帰分析では有意なモデル（自由度調整済み R 2＝0 .4 09，p<0 .0 01）が得られた。独

立変数はいずれも有意であり，最大樹高は正の効果 （標準化回帰係数 =0 .55 9，

p<0. 0001 ）を示 し，幹密 度および多幹率は負 の効果 （標 準化 回帰係数 = -0 . 143



 

 

および -0 .1 38，p=0 .07 および 0 .0 21）を示した。  

 

Ⅳ．考察  

 

1. 伐採後の経過年数に伴う株構造の変化  

本研究 では，林 冠構成個体の多幹率 ，平 均 幹本数および照葉樹林型高木

種の多幹個体数を林齢の異なる林分間で比較することにより，遷移の進行に伴 う

株構造の変化を定量的に解析した。株構造の比較結果から，照葉樹二次林の

遷移に伴 う株構造の変化過程は以下のように推察される。  

伐採後 3 年から 18 年にかけて，多幹率が 13 .4％から 43 .8％に増加した。これ

は，伐採後 1 8 年までに林冠層の優占種が実生由来の単幹個体 （主に先駆種 ）

から萌芽由来の照葉樹林型高木種の多幹個体に交代 したことを反映 している。

伐採後 23 年の段階で多幹率 ，平均幹本数および照葉樹林型高木種の萌芽個

体の幹本数は最も高 く（表－2 および図－4），この段階で照葉樹林型高木種の

萌芽個体が林冠層を完全に優占していた。伐採後 45 年および 46 年の林分にお

いても，多少のばらつきはみられるものの，林冠構成個体の多幹率 （42 .9-5 8 .3％）

および平均幹本数 （2 .1- 2 . 9 本 ）が高く維持されており，樹高の変動係数も 5 9 年

生以上の 3 林分と比較してやや低めである（表－2）ことから，照葉樹林型高木種

の萌芽個体は，伐採後 1 4年から 50 年前後にかけて樹高の比較的揃った萌芽幹

による多幹構造を維持 しながら林冠層を優占 し，閉鎖度の高い均一な林冠を形

成すると推察される。また，この過程は Oli ve r  (1981)の示した「林冠構成幹の競

争激化による幹の排除 」のステージに相当すると考えられる。  

一方 ，伐採後 23 年から 46 年にかけて，多幹率および平均幹本数が最も高い

（表－2）ことから株内の幹間競争の激化が示唆された。一方 ，伐採からの経過年

数に沿って平均幹本数および多幹率が減少する傾向がみられ（表－ 2），照 葉樹



 

 

林型高木種の萌芽個体の個体数に減少傾向はみられなかったものの，幹本数

5700（本 / ha）から 2000  （本 / ha）前後まで急激に減少していたことから，多幹個体

の単幹化が起こると推察された。すなわち，伐採後 23 年から 46 年までは，林冠個

体の株内での幹間競争が激化し，劣性 と考えられる幹が枯死し，多幹個体の単

幹化が起き始める時期であると考えられる。  

その後，伐採後 5 9 年から 8 4 年にかけて多幹率が，54 . 2％から 2 8 . 6％まで減少

し（表－2），それに伴い，林冠層の照葉樹林型高木種の萌芽個体数および萌芽

個体の占める割合が急激に減少していた（図－4）。この変化は，単幹化した林冠

個体において個体レベルの枯死が発生する時期であること示唆 している。この過

程は，Ol i ver  (1 981)のモデルにおける「下層個体の再加入 」のステージに相当す

ると考えられる。  

 

2. 株構造の変化が実生由来の下層個体の発生および消長に与える影響  

 株 構 造 および林 分 構 造 解 析 の比 較 から，二 次 林 の発 達 過 程 では，伐 採 後

10-15 年および 60 年前後を境に次のように，Oli ve r  (1 981)の模式に対応した遷

移初期 ，中期 ，後期の大きく 3 つの段階があると考えられる。  

 遷 移初期の伐採後 18 年を経た段階では，萌芽由来の林冠個体と林床に実生

由来の照葉樹林型樹種による群落が構成されていた。これは，伐採後 3 年の林

分で優占が確認 されたような実生由来の先駆種のほとんどが，この段階までに林

冠層に到達した照葉樹林型高木種の萌芽個体による被圧によって消失したため

と考えられた。この段階まで萌芽個体による林冠被覆は先駆種に対しては劣悪な

光環境であると考えられる。一方 ，伐採後 18 年の段階で，実生由来の照葉樹林

型樹種が下層に存在した。これらの林分の相対照度 （1 . 5～1 . 8%）が下層個体の

葉群の下で測定 された値であることを考慮すると，下層個体にとっての実際の光

環境は今回の測定値よりも良好であり，下層における実生由来の照葉樹林型常



 

 

緑広葉樹を枯死に至らせるほど劣悪ではないと考えられる。伐採直後に林冠層を

優占する先駆種のほとんどは落葉性であり，それらの樹種の葉層は常緑性樹種よ

りもクチクラ層が発達せず光透過率が高い（依田 ,  1 971）。したがって，伐採後 1 8

年までに林冠層にわずかに残存する先駆種よって，林床の光環境がある程度良

好に維持されていたと考えられる。すなわち，伐採後 1 0-15 年程度までの遷移初

期の段階は，萌芽株が先駆種を駆逐しながら林冠を優占し，同時に林床では実

生由来の照葉樹林型樹種が維持 されるため，発達した階層構造 （図－ 2）と高い

種多様性 （表－ 1）が形成 ・維持される段階であるといえる。すなわちこの段階まで

は，Ol i ver  (1 981 )の示す「林冠構成幹の競争激化 」によって萌芽幹および先駆

種の排除は起きているものの，実生由来の下層個体の著しい排除には至っていな

いと考えられる。  

 遷 移中期の伐採後 23- 46 年生の林分 （すなわち伐採後約 5 0 年まで）では，一

般に耐陰性が高いとされる照葉樹林型樹種 の実生由来の下層個体 も消失する

傾向が認められた（図－2， 3）。したがって，この段階は一旦林床に成立した照葉

樹林型樹種の稚樹が消失する段階であるといえる。この段階では，前述のように萌

芽株内での幹の枯死により林冠構成個体の多幹率および平均幹本数は減少 し

ていた（表－2）。この段階に林冠構成株内で枯死する幹は主に劣勢で樹高や樹

冠サイズの比較的小さい幹であると推察されることから，幹の枯死は大きなギャップ

の形成には寄与しないと考えられる。すなわち，この段階での萌芽幹の枯死は林床

の光環境に大きな改善をもたらすとは考えにくく，逆に高さの揃った高密度の葉層

が林冠に形成されることによって，林床の光環境は悪化すると推察される。これらの

林分で下層がほぼ欠落 した状態で測定した相対照度 （ 0 . 8～3 .6%）がより若齢林

分 （14-1 8 年生 ）の下層葉群下の値とほとんど違わなかったことも，この段階におけ

る林床の光環境の悪化を示唆している。このような光環境の悪化によって，すでに

定着していた林床の照葉樹の稚樹が枯死にいたるとともに，実生由来の下層個体



 

 

が新しく侵入 ・定着することも阻害され，階層構造の単純化 （図－2）および種多様

性 の低下 （表 － 1 ）のもたらしていると推 察 される。すなわち，この段 階 は O li ver  

（1981）の指摘する下層の幹の排除が顕著に起きるステージであるといえる。また，

この結果は，間伐の遅れた針葉樹人工林の下層における植生の貧化 （たとえば，

清野 ,  1 99 0）と基本的に同じ現象が照葉樹二次林の遷移中期でも起きていること

を示している。  

 遷 移後期の伐採後約 60 年を経過する段階からは，下層の単幹個体の密度と

種多様性が上昇する傾向が認められた（図－2，3，表－1）。この結果は，この段階

から下層に実生由来の照葉樹林型高木種が新たに侵入し定着したためであろう。

遷移後期の二次林においては，林冠にギャップが形成されることによって下層の個

体密度が高 くなると報告されている（堤 1 989）。今回調査を行った林分で伐採後

約 60 年の段階から，林冠を構成する萌芽由来の個体が幹の枯死によって単幹

化することに伴って，萌芽個体のサイズは増加すると考えられる。この段階から実生

由来の下層個体が侵入 ・定着が顕著になる現象には，上に述べたような単幹化し

た萌芽由来の個体の発達や，個体 レベルでの枯死に伴 う林冠構造の変化が関

与していると推察される。すなわち，萌芽個体が単幹化し幹サイズが大きくなること

に伴って，樹冠のクラスター構造の形成などにより林冠構造が不均一化し，これが

林床の光環境の改善に寄与すると考えられる。また，単幹化したサイズの大きな個

体が台風などの撹乱を受ける場合は，多幹株の小サイズ幹が個別に撹乱を受け

る場合と比べて面積の大きな林冠ギャップを形成すると考えられ，これもこの時期の

林床の光環境に好転つながると推察される。これら高齢林分では，繁茂 した下層

個体の下で測定した相対照度が遷移中期林分 （23 -46 年生 ）と同等かそれよりも

良好であった。重回帰分析によって示 された相対照度に対する幹密度および多

幹率の負の効果も，このような林冠構造の変化を介したものであろう。このように，こ

の時期には株内の幹の枯死によって多幹個体が単幹化し，さらに個体レベルでの



 

 

枯死が起きることで，再び実生由来の照葉樹林型樹種の侵入 ・定着が促進され，

階層構造が再度発達する時期であるいえる。さらに，遷移後期群落の林床を構成

する実生由来の照葉樹林型低木種の侵入 ・定着も伴っていた（図－2，3）ことも，

伐採後 6 0 年を経過する段階での種多様性の増加をもたらす要因のひとつであろ

う。  

 以 上のように，照葉樹二次林が放置された場合 ，O li ve r  ( 198 1)が温帯林で指

摘したように萌芽株内の幹の競争が激化することによって，間伐の遅れた単純同

齢人工林と同様に伐採後 5 0 年前後までは多様性の低い林分になり，伐採後 6 0

年以降に林床の光環境の改善に伴って，階層構造の発達 した多様性の高い林

分に移行することが明らかになった。この結果は，萌芽更新によって成立したシイ･

カシ萌芽林を適切に管理 し，多様な林分構造へ誘導する際の有用な情報となる。

発達した自然林のような階層構造を持ち種多様性の高い林分へ早期に移行させ

るためには，伐採後 10 -1 5 年後から下層に定着 した照葉樹林樹種の稚樹の生

残 ・成長を促進するような林冠構造の制御を行 うことが有効であろう。ただし，萌芽

個体の林冠閉鎖による下層の稚樹の消失時期は林分ごとにばらつくことが予想さ

れ，そのばらつきの要因の一つとして，伐採前の群落の初期条件が挙げられる。す

なわち，萌芽可能な前生樹個体の個体密度 ，個体サイズおよび配置など，林分

の初期条件によって，撹乱後の萌芽個体の密度や株内での幹の発生密度本数

に違いが生 じ，その後の萌芽個体間や萌芽個体内の幹間での競争状態 ，実生

の消長過程に影響を及ぼす可能性がある。したがって，今後二次林における株構

造の変化に伴 う，林分構造の変化過程を詳細に明 らかにするためには，初期条

件が明確に異なる林分間での比較を行う必要があるだろう。  

 

 本 研究の一部は，平成 16 年度農林水産省先端技術を活用した農林水産研

究高度化事業 （N o. 161 4）の補助を受けた。
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Ca pt i on  

 

Fi g  1 .  Loc a t i on  of  s t udy  s ta nds  

図―1  調 査林分の位置  

 

F i g2 .  C u mul a t i ve  ba sa l  a r ea  (B A)  d i s t r ib u t i on  ea c h  t r e e  hei gh t  c la ss  i n  ea c h  

s ta nd .  Uppe r  a nd  l owe r  pa ne ls  i nd i ca t e  mul t i - s t e m a nd  s i ng l e - s t e m 

i nd i v i dua l s ,  r es pe c t i ve l y.  The  B A of  mul t i - s t e m- i nd i v i dua l s  wa s  

r e pr e s e n te d  a s  t he  B A of  t he  la r ges t  s t e m wi t h i n  t he  c l u mp.  Ar r ows  

i nd i ca t e  t hr e s ho l d he i gh t s  for  d i s t i ngu i s h i ng  t he  ca nop y  la ye r  a nd  

unde r s t o r y.  

図－2  各 林分における樹高階別胸高断面積合計 （B A)  

各図の上段および下段はそれぞれ多幹個体および単幹個体を示す。  

多幹個体の B A は株内で最大の幹の B A を用いた。  

矢印は各林分における「林冠層 」および「下層 」の区分に用いた高さを示す。  

 

F i g3 .  N u mb er  o f  i nd i v i dua l s  per  1  he cta r e  i n unde r s t or e y la yer  o f  ea c h  s ta nd .  

Uppe r  a nd  l owe r  pa ne ls  i nd i ca t e  mul t - s t e m a nd  s i ng l e- s t e m i nd i v i dua l s ,  

r es pe c t i ve l y.  

図－3  各 林分の下層における 1 ha 当たりの個体数  

各図の上段および下段はそれぞれ多幹個体および単幹個体を示す。  

 

F i g4 .  N u mb er  o f  i nd i v i dua l s  a nd  r a t i o  o f  mul t i - s te m i nd i v i dua ls  ( a ) ,  a nd  

nu mb er  o f  s t e ms  a nd  r a t i o o f  s t e m i n mul t i - s t e m i nd i v i dua l s  (b )  i n r e la t i on  

t o l uc i doph yl l ous  t r e e  s pe c i es  i n  ca nopy  la yer  o f  ea c h  s ta nd .   

図－4  各 林分の林冠層における照葉樹林型高木種の個体数および全個体に占

める多幹個体の割合 ( a )，幹数および多幹個体の幹数の割合 (b )  
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図-4.井藤ら
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Table 1. Stand age, area ,slope position and summary of stand structure in each stand. 

表-1 各林分の林齢，面積，斜面位置および林分構造の概要 

Stand 
Stand age 

 (yr) 

Area  

(ha) 
Slope position 

Average  

height (m) 

Maximum 

height (m) 

Individual density 

 (No. /ha) 

Stem density 

 (No. /ha) 

Gleason's 

d 
RLI (%) 

A 3 0.03 upper and lower slope 1.4 5 28267 43300 21.4 - -  

B 14 0.01 upper slope 3.1 10 26400 50900 18.0 1.8 (0.7) c 

C 18 0.01 upper slope 2.5 12 45600 69120 18.4 1.5 (0.8) c 

D 23 0.01 upper slope 3.9 11.5 11900 43500 8.0 0.8 (0.5) c 

E 45 0.01 upper slope 4.2 13 10300 29200 11.5 3.6 (1.1) b 

F 46 0.01 upper slope 4.6 15 7600 19000 6.0 2 (0.8) bc 

G 59 0.02 upper slope 2.4 14 15350 29350 15.2 3.1 (1.3) b 

H 82 0.02 upper and lower slope 2.5 14 17250 28900 17.4 3.6 (1.4) b 

I 84 0.02 upper and lower slope 2.1 30 27000 42750 24.7 5.9 (2.8) a 

RLI: Relative light intensity measured at 1m above ground surface. Figures in parentheses indicate standard deviations. Same letters (small letter) indicate 

no significant difference (Tukey’s HSD, p>0.05) 

RLI：地上高 1m の地点で測定された相対照度。括弧内の数値は標準偏差を示す。同じアルファベット（小文字）は平均値間に有意差が無いことを示す

（Tukey’s HSD, p>0.05）。 



 

 

Table 2. Multi-stem-individual ratio, average stem number per individual and average coefficient of 

variation of stem height of multi-stem individual in relation to canopy trees in each stand. The same 

alphabet (small letter) shows no difference in average stem number per individual and average 

coefficient of variation of stem height of multi-stem individual（Scheffe, p<0.05）. 

表-2 各林分の林冠構成個体の多幹率，1 個体当たりの平均幹本数および多幹個体の樹高の変

動係数の平均値. 

同じアルファベット（小文字）は，1 個体当たりの平均幹本数および多幹個体の樹高の変動係数の

平均値に差がないことを示す（Scheffe, p<0.05）。 

 

Stand  
Multi-stem-individual 

ratio (%) 

Average stem number 

per individual  

Average coefficient of variation of stem 

height of multi-stem individual (%)  

A 13.4 1.8 b 58.1 b 

B 54.8 2.2 b 45.3 b 

C 43.8 2.1 b 28.2 ab 

D 71.4 4.4 a 100.9 a 

E 58.3 2.9 b 65.2 ab 

F 42.9 2.1 b 81.8 ab 

G 54.2 2.6 b 91.8 ab 

H 20.0 2.5 b 127.5 ab 

I 28.6 2.2 b 86.5 ab 

 



 

 

Appendix. Species list of each species type. 

付表 樹種タイプ別の樹種名リスト 
Species type Species name Nomenclature by Ohwi and Kitagawa (1992) 
Lucidophyllous tree ｽﾀﾞｼﾞｲ Castanopsis sieboldii 
 ﾂﾌﾞﾗｼﾞｲ Castanopsis cuspidata 
 ｸｽﾉｷ Cinnamomum camphora 
 ﾔﾌﾞﾆｯｹｲ Cinnamomum japonicum 
 ﾕｽﾞﾘﾊ Daphniphyllum macropodum 
 ﾋﾒﾕｽﾞﾘﾊ Daphniphyllum teijsmannii 
 ﾄｷﾜｶﾞｷ Diospyros morrisiana 
 ｲｽﾉｷ Distylium recemosum 
 ﾎﾙﾄﾉｷ Elaeocarpus sylvestris 
 ﾂｹﾞﾓﾁ Ilex goshiensis 
 ﾓﾁﾉｷ Ilex integra 
 ｸﾛｶﾞﾈﾓﾁ Ilex rotunda 
 ｶｺﾞﾉｷ Litsea coreana 
 ﾊﾞﾘﾊﾞﾘﾉｷ Litsea acuminata 
 ﾔﾏﾓﾓ Myrica rubra 
 ｲﾇｶﾞｼ Neolitsea aciculata 
 ｼﾛﾀﾞﾓ Neolitsea sericea 
 ﾏﾃﾊﾞｼｲ Lithocarpus edulis 
 ﾎｿﾊﾞﾀﾌﾞ Machilus japonica 
 ﾀﾌﾞﾉｷ Machilus thunbergii 
 ｲﾇﾏｷ Podocarpus macropyllus 
 ｱﾗｶｼ Quercus glauca 
 ﾊﾅｶﾞｶﾞｼ Quercus hondae 
 ｳﾗｼﾞﾛｶﾞｼ Quercus salicina 
 ｲﾁｲｶﾞｼ Querucus gilva 
 ﾓｯｺｸ Ternstroemia gymnanthera 
Lucidophyllous shurub ﾀﾆﾜﾀﾘﾉｷ Adina pilulifera 
 ｱｵｷ Aucuba japonica  
 ﾔﾌﾞﾂﾊﾞｷ Camellia japonica 
 ｻｶｷ Cleyera japonica  
 ｱﾘﾄﾞｵｼ Damnacanthus indicus 
 ｶｸﾚﾐﾉ Dendropanax trifidus 
 ﾅﾜｼﾛｸﾞﾐ Elaeagnus pungens 
 ﾋｻｶｷ Eurya japonica 
 ﾔﾂﾃﾞ Fatsia japonica 
 ｲﾇﾋﾞﾜ Ficus erecta 
 ﾎｿﾊﾞｲﾇﾋﾞﾜ Ficus erecta f.sieboldii 
 ｸﾁﾅｼ Gardenia jasminoides 
 ｼｲﾓﾁ Ilex buergeri 
 ﾅﾅﾐﾉｷ Ilex chinensis 
 ﾙﾘﾐﾉｷ Lasianthus japonicus 
 ﾈｽﾞﾐﾓﾁ Ligustrum japonicum 
 ｲｽﾞｾﾝﾘｮｳ Maesa japonica 
 ﾔﾏﾋﾞﾜ Meliosma rigida 
 ﾘﾝﾎﾞｸ Prunus spinulosa 
 ﾀｲﾐﾝﾀﾁﾊﾞﾅ Rapanaea neriifolia 
 ﾐﾐｽﾞﾊﾞｲ Symplocos glauca 
 ｸﾛｷ Symplocos kuroki 
 ｸﾛﾊﾞｲ Symplocos prunifolia 
  ｶﾝｻﾞﾌﾞﾛｳﾉｷ Symplocos theophrastaefolia 



 

 

Appendix. Species list of each species type. (Continued) 

付表 樹種タイプ別の樹種名リスト（つづき） 
Species type Species name Nomenclature by Ohwi and Kitagawa (1992) 

Pioneer ﾈﾑﾉｷ Albizia julibrissin 
 ﾀﾗﾉｷ Aralia elata 
 ｸｻｷﾞ Clerodendrum trichotomum  
 ﾏﾙﾊﾞｳﾂｷﾞ Deutzia scabra 
 ｶﾗｽｻﾞﾝｼｮｳ Zanthoxylum ailanthoides 
 ﾉﾘｳﾂｷﾞ Hydrangea paniculata 
 ｲｲｷﾞﾘ Idesia polycarpa 
 ｱｶﾒｶﾞｼﾜ Mallotus japonicus 
 ﾇﾙﾃﾞ Rhus javanica var. roxburghii 
 ﾊｾﾞﾉｷ Rhus succedanea 
 ﾔﾏｳﾙｼ Rhus trichocarpa 
 ﾔﾏｲﾊﾞﾗ Rosa sambucina 
 ｸﾏｲﾁｺﾞ Rubus crataegifolius 
 ﾅｶﾞﾊﾞﾓﾐｼﾞｲﾁｺﾞ Rubus palmatus 
 ﾆﾜﾄｺ Sambucus racemosa ssp sieboldiana 
 ｷﾌﾞｼ Stachyurus praecox 
 ｲﾜｶﾞﾈ Villebrunea frutescens 
 ﾂｸｼﾔﾌﾞｳﾂｷﾞ Weigela japonica 
Others ｲﾀﾔｶｴﾃﾞ Acer mono 
 ﾔﾏﾋﾊﾂ Antidesma japonicum 
 ﾑﾗｻｷｼｷﾌﾞ Callicarpa japonica 
 ﾔﾌﾞﾑﾗｻｷ Callicarpa mollis 
 ﾐｽﾞｷ Cornus controversa 
 ｸﾏﾉﾐｽﾞｷ Cornus macrophylla 
 ｶｷﾉｷ Diospyros kaki 
 ｺﾊﾞﾝﾓﾁ Elaeocarpus japonicus 
 ｺﾏﾕﾐ Euonymus alatus f. striatus 
 ｺﾞﾝｽﾞｲ Euscaphis japonica 
 ﾔﾏﾄｱｵﾀﾞﾓ Fraxinus longicuspis 
 ﾏﾙﾊﾞｱｵﾀﾞﾓ Fraxinus sieboldiana 
 ﾊﾅｲｶﾀﾞ Helwingia japonica 
 ﾀﾏﾐｽﾞｷ Ilex micrococca 
 ｶﾅｸｷﾞﾉｷ Lindera erythrocarpa 
 ﾎｵﾉｷ Magnolia hypoleuca 
 ﾔﾏｸﾞﾜ Morus bombycis 
 ｺﾊﾞﾝﾉｷ Phyllanthus flexuosus 
 ｸﾛﾏﾂ Pinus thunbergii 
 ｹｶﾏﾂｶ Pourthiaea villosa var. zollingeroi 
 ﾔﾏｻﾞｸﾗ Prunus jamasakura 
 ｺﾅﾗ Quercus serrata 
 ﾐｻｵﾉｷ Randia cochinchinensis 
 ｺﾊﾞﾉﾐﾂﾊﾞﾂﾂｼﾞ Rhododendron reticulatum 
 ｴｺﾞﾉｷ Styrax japonica 
  ｺﾊﾞﾉｶﾞﾏｽﾞﾐ Viburnum erosum var. punctatum 

 
 


