
1 ．序　論
　植物群落の種間には正または負の相互作用が働いてお
り、作用する植物の成長段階や非生物的ストレスの強度
によって相互作用の重要性のバランスが変化し、どちら
かの効果が現れる（Pugnaire et al. 1996；Callaway and 
Walker 1997；Jankju 2013）。遷移初期の群落では、植
物間の正の相互作用は負の相互作用より優越し（Moen 
1993）、植物の生残や成長、繁殖にとって重要な効果を生
じると考えられる（Bertness and Callaway 1994；Scherff 
et al. 1994；Bruno et al. 2003 , Körner 2003）。ある植物が
厳しい無機的環境を改善し他の植物の定着や生残を促進す
る効果はナース植物効果と呼ばれ（Niering et al. 1963）、
群落の構造と組成を制御している（Callaway 2007）。ナー
ス植物効果は砂漠（Holland and Molina-Freaner 2013）や
地中海性気候地域（Lloret and de la Cerda 2013）、高山
荒原（Kikvidze and Nakhutsrishvili 1998；Cavieres and 
Sierra-Almeida 2012）など植物に乾燥や低温などの強い
ストレスがかかる生育地において、実生更新や成長、群落

の多様性の重要な要因となることが認められてきた。
　ナース植物効果は、撹乱後の土地において遷移を駆
動する要因の一つであるとともに（Connell and Slayter 
1977）、噴火によってできた新しい無機的な生育地での植
物の定着や生残、成長に対する種間相互作用が注目され
てきた（Adachi et al. 1996；Wood and del Moral 1987；
Tsuyuzaki et al. 2012；Endo et al. 2008）。北アメリカの
セントヘレンズ山では、植物実生のほとんどは適度な植被
のある場所に出現した。特に種子散布範囲の広い植物の実
生はその地域の平均よりも高い被度の場所で出現してお
り、これらの種の定着に対するナース植物の必要性が示唆
された（Wood and del Moral 1987）。北海道の駒ヶ岳では、
先駆植物ミヤマヤナギ（Salix reinii）が基質の表面温度や
乾燥、貧栄養状態を改善し、風散布された草本植物の種子
をトラップする効果をもつことが示された（Uesaka and 
Tsuyuzaki 2004；Tsuyuzaki et al. 2012 ) 。
　富士山南斜面の火山荒原において Adachi et al.（1996）
は、巨大なイタドリ（Reynoutria japonica）パッチの中
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要　旨
　富士山北斜面のスコリア荒原に侵入した高木種カラマツの実生は強い乾燥や基質不安定性などの厳しい環境に曝される
が、矮性低木ミヤマヤナギがナース植物として働くことが知られている。カラマツに対するミヤマヤナギのナース植物効果
の詳しいメカニズムを明らかにするため、14 年間の追跡調査を行い、カラマツの新規加入と生残、成長量をミヤマヤナギ
のパッチ内とパッチ外で比較した。カラマツ実生の新規加入数はパッチ内外で偏りは無く、定着への促進効果は認められな
かった。生残率はパッチ内の方がパッチ外よりも高く、特にパッチ樹冠高よりも低い個体で顕著だった。一方でパッチ樹冠
高を超えた個体では、パッチ内外で生残率に差はなかった。これより、カラマツの生残に対するミヤマヤナギの促進効果は
カラマツがパッチ樹冠よりも小さい時に働き、パッチ樹冠高を超えると消失すると考えられる。カラマツの樹形はパッチ内
外で異なっており、パッチ内に生育する個体はパッチ外の個体よりも主幹が細長く樹冠が広い形態をもっていた。14 年間
の基部径、樹高、平均樹冠直径の成長量の比較では、パッチ内個体の樹高が有意に高い成長を示した。樹高の相対成長速度
は、カラマツがパッチ樹冠高よりも小さい時はパッチ内外で差はないが、樹冠高を超えるとパッチ外の個体の相対成長速度
がパッチ内個体よりも有意に小さかった。これは、カラマツの成長に対するミヤマヤナギの促進効果は、カラマツがパッチ
樹冠より高くなった後に作用することを示している。スコリア荒原におけるカラマツの生育に対するミヤマヤナギのナース
植物効果の重要性がより明確になった。
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心部のシュート密度が著しく低く、そこに数種の草本植
物と高木実生が生育している様子に着目し、衰退したイ
タドリパッチ中心部は遷移初期の高木の定着を促進する
ことを明らかにした。富士山北斜面のスコリア荒原では、
先駆種の矮性低木ミヤマヤナギが高木種カラマツ（Larix 
kaempferi）にとってナース植物効果を持つことが報告さ
れた（Endo et al. 2008）。カラマツは富士山において遷移
初期の森林を構成する主な樹種であるため、カラマツの定
着や生残、成長に対するミヤマヤナギの効果を調べるこ
とは一次遷移のメカニズムを理解するために重要である。
Endo et al.（2008）は、カラマツとミヤマヤナギパッチの
空間分布、パッチ内外の無機環境、カラマツの齢とサイズ
の関係及び数年後の生残から、カラマツ実生の定着・生残
と成長へのミヤマヤナギのナース植物効果を示した。しか
しここで示されたナース植物効果の多くは、間接的な根拠
にもとづく推定によるものであり、カラマツ実生の定着や
成長量は直接測定されていない。そのためミヤマヤナギの
ナース植物効果をより詳細に解明するには、長期的な個体
の追跡調査を行う必要がある。また、ミヤマヤナギパッチ
内に生育するカラマツの中でも樹冠下に生育する個体と樹
冠より高く伸びた個体とでは曝される環境に違いがあると
考えられるため、生残や成長のサイズ依存性も調査する必
要がある。
　本研究の目的は、Endo et al.（2008）で調査された個体
の生残と成長を追跡することで以下の項目を検証し、ミヤ
マヤナギがカラマツに与えるナース植物効果の詳細を明ら
かにすることである；（1）ミヤマヤナギパッチはカラマツ
実生の加入・定着や生残、成長を促進するか？（2）ミヤ
マヤナギの樹冠の上に伸びた個体と樹冠下の個体とでは、
生残や成長に差があるか？

2 ．方　法
調査地と追跡調査
　本研究は富士山北斜面のスコリア荒原（標高 2 , 400 
m）で行った。富士山は比較的新しい火山であるため
現在も一次遷移が進行しており、森林限界は様々な遷
移段階の植生から構成されている（岡 1992）。北斜面
では森林限界は標高 2 , 300 - 2 , 400 m に形成されてい
る（岡 1980；Masuzawa 1985）。それよりも高い場所
は火山性噴出物のスコリアが堆積した荒原となってお
り、先駆種のミヤマヤナギのほかオンタデ（Polygonum 
weyrichii var. alpinum）、ミヤマオトコヨモギ（Artemisia 
pedunculosa）、フジハタザオ（Arabis serrata）、イワツメ
クサ（Stellaria nipponica）などの草本が生育し、高木種
のカラマツ、ダケカンバ（Betula ermanii）、ミヤマハン
ノキ（Alnus crispa subsp. Maximowiczii）の侵入が見られ
る（Endo et al. 2008）。ミヤマヤナギはこれらの種の中で
最も優占度が高く、低い円形状のパッチを形成する（個体
密度約 0 . 23 m − 2、被度約 19 . 8 %、平均樹高約 10 ㎝、直
径 3 m 以下；Endo et al. 2008）。スコリア荒原では、植物
は不安定な基質や強い乾燥、貧栄養環境にさらされている

が（Maruta 1983；Hirose and Tateno 1984）、ミヤマヤナ
ギのパッチ内はこれらの環境が改善され、裸地の含水率、
全窒素量はそれぞれ 5 . 30 %、0 . 19 ㎍ g − 1 であるのに対し、
ミヤマヤナギパッチ内では 7 . 23 %、0 . 37 ㎍ g − 1 であり、
裸地の地表温度は夏の日中に瞬間的に 40 ℃以上を超えた
のに対し、パッチ内は平均して約 30 ℃であった（Endo et 
al. 2008）。また、パッチ内の光量子密度は、裸地の値の約
38 % であった（Endo et al. 2008）。
　調査はカラマツとミヤマヤナギを対象に、Endo e t 
al.（2008）の 2 つの調査区（Plot A：20 m× 20 m,；Plot 
B：15 m× 25 m；1998 年設置）で行った。2 つの調査区
は同じ斜面の互いに 30 m 離れた位置に設置されている。
両区の調査は 1999 年に開始し、調査区内に生育するカラ
マツとミヤマヤナギの位置の記録とナンバーテープによる
標識、樹高（H）、樹冠の長径と短径の測定を行った。カ
ラマツについては同時に地際径（D）を測定した。2005 年
にはカラマツの生残と新規加入を調査し、2013 年ではカ
ラマツの生残と新規加入、D、H、樹冠の長径と短径を測
定した。樹冠の長径と短径の幾何平均を平均樹冠直径（C）
とした。

データ解析
　1999 年から 2005 年、2005 年から 2013 年の両期間にお
いて、この間に加入し調査時まで生き残った個体を新規加
入個体とし、パッチ内とパッチ外の面積あたりの加入数の
差を Fisher の正確確率検定で検定した。
　生残については、1999 年時点でパッチ内に生育してい
た個体とパッチ外に生育していた個体に分け、それぞれの
グループの 2013 年時の生残数と枯死数の比率を Fisher の
正確確率検定を用いて検定した。カラマツのパッチ内個体
とパッチ外個体を、それぞれ 1999 年時のミヤマヤナギパ
ッチの平均樹高（13 . 2 ㎝）より低い個体と高い個体にグ
ループ分けし、生残数と枯死数の比率を検定した（Ryan
の比率の多重比較検定）。
　ミヤマヤナギパッチ内外のカラマツの樹形の違いを確か
めるため、D と H の関係及び D と C の関係を比較した。
両変数間の回帰直線の傾きと切片をパッチ内外で比較し
た。また、カラマツの成長の違いを詳しく調べるため、パ
ッチ内とパッチ外での D、H、C の 1999 年と 2013 年の値
の関係について回帰直線の傾き及び切片を比較した。以上
の差の検定には ANCOVA を用いた。
　さらに、パッチ樹冠より低い個体と高い個体で成長速度
に違いがあるかを確かめるため、1999 年から 2013 年の D、
H、C の相対成長速度（RGR）を求め Tukey - Kramer の
多重比較を用いた。これらの解析には、R version 3 . 0 . 3（R 
Development Core Team）を使用した。

3 ．結　果
　ミヤマヤナギパッチ内外へのカラマツ実生の新規加入の
偏りの解析結果を図 1 に示す。1999 年から 2005 年、2005
年から 2013 年の両期間において、全加入数と調査区に占
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めるパッチ面積の割合から、カラマツの加入に偏りがない
場合の加入数を求め、期待値とした。両期間ともパッチ内
外で実際の加入数と期待値には有意差はなく、従ってカラ
マツ実生の加入におけるミヤマヤナギパッチ内外への偏り
は認められなかった。
　ミヤマヤナギパッチ内外におけるカラマツの 14 年間
の生残数と枯死数を図 2 に示す。1999 年に存在していた
全カラマツのうち、パッチ内に生育していた個体の生残
率は約 77 % であったのに対しパッチ外個体の生残率は
約 52 ％であり、パッチ内個体の生残率は有意に高かった

（P< 0 . 001）。またパッチ内に生育するカラマツのうちパ
ッチ樹冠下の個体とパッチ樹冠より高い個体の間では生残
率に有意差はなかった（図 3；生残率はそれぞれ 75 % と
86 %）。
　パッチ外に生育するカラマツではミヤマヤナギパッチの
樹冠高より低い個体の生残率は 48 ％であるのに対しパッ
チ樹冠高より高い個体は 88 ％であり、両グループ間の生
残率には有意な差があった（P< 0 . 05）。また、パッチ樹
冠下に生育する個体と裸地でパッチ樹冠高を超えた個体と
の間には生残率に有意差がなかった。
　カラマツの D と H の関係では、パッチ内個体の回帰直
線の切片がパッチ外個体のそれより有意に大きかったが、
傾きはパッチ内外で有意差はなかった（図 4 a） 。また D
と C の関係においても切片に有意差が見られたが、傾き
には差がなかった（図 4 b）。これより、パッチ内に生育
するカラマツは裸地上の個体と比べ細長い主幹と広い樹冠
面積をもつ形態であることがわかった。1999 年から 2013
年までの D、H、C の成長量をパッチ内外で比較した所、
H の切片のみ有意な差があり、D と C は傾きと切片の両
方とも有意な差はなかった（図 5）。
　カラマツ実生について、ミヤマヤナギの平均樹冠高

（13 . 2 ㎝）より高い個体と低い個体の間で D 、H 、C の
RGR を比較した。パッチ内個体とパッチ外個体のどちら
も、パッチ樹冠高を超えた個体の RGR はパッチ樹冠高よ
り小さい個体と比べ D、H、C のいずれについても有意に
小さかった（図 6）。またパッチ内外の比較では、樹高成
長についてのみ差が見られ、H の RGR はパッチ外樹冠高
以上の個体よりも有意に大きかった（図 6 b）。

4 ．考　察
　1999 年から 2005 年及び 2005 年から 2013 年の両期間に
おいて、カラマツ実生の新規加入数をミヤマヤナギパッチ
内とパッチ外の裸地で比較した結果、どちらの期間とも加
入の偏りは無く、定着初期に対するパッチの促進効果は認
められなかった（図 1）。ミヤマヤナギパッチ内は裸地と
比べ、風散布種子の散布数が偏ることが示唆されているが

（Uesaka and Tsuyuzaki 2004）、本研究ではカラマツの種
子散布数は調べられなかった。富士山北斜面では、2005
年と 2011 年がカラマツの豊作年であることが報告されて
いる（中野 2013）。年によって種子散布数に大きな差があ
ることから、調査する年によって加入の偏りの結果が変わ

図 1 　1999 年から 2005 年及び 2005 年から 2013 年の間に加入
したカラマツについての、ミヤマヤナギパッチ内外の加入数
の比較。白抜きは実際の加入数、網掛けは加入数の期待値を
表している。カラマツが調査区内に偏りなく加入すると仮定
して、期待値を全新規加入数 ×（パッチまたは裸地面積 /
調査区の面積）として算出した。両期間とも有意差は無かっ
た（Fisher の正確確率検定）。
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図 4 　カラマツの地際径（D）に対する樹高（H）（a）と平
均樹冠直径（b）のパッチ内外での比較。○及び実線はミ
ヤマヤナギパッチ内個体、× 及び鎖線はパッチ外個体を示
す。解析は全て 2013 年時のデータを用いた。平均樹冠直径
はパッチの長径と短径の幾何平均である。（a）パッチ内：
H= 3 . 54 D 0 . 96 ; パッチ内：H= 2 . 88 D 0 . 92；傾き、有意差な
し；切片、P< 0 . 001；（b）パッチ内：平均樹冠直径 = 1 . 23 
D 1 . 14；パッチ外；平均樹冠直径 = 1 . 09 D 1 . 13；傾き、有意
差なし；切片、P< 0 . 05（ANCOVA；n= 341）。

図 3 　ミヤマヤナギパッチ樹冠高より小さいカラマツと樹冠
高より大きいカラマツの、生残数（白抜き）と枯死数（黒塗
り）のパッチ内外の比較。カラマツは、1999 年時のミヤマ
ヤナギの平均樹高（13 . 2 ㎝）を基準にグループ分けされた。
図中のアルファベット文字の違いは、有意差（P< 0 . 05）が
あることを示す。各グループ間で生残数と枯死数の比率を比
較するため、比率の多重比較検定を用いた。

図 2 　ミヤマヤナギパッチ内外でのカラマツの生残数（白
抜き）と枯死数（黒塗り）の比較。1999 年に存在した個
体について、2013 年時の生残数と枯死数の比率をパッチ
内外で比較した。***、P< 0 . 001（Fisher の正確確率検定 ; 
n= 345）。
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る可能性がある。また本調査での新規加入個体は加入から
1 年以上生残した個体であり、調査期間中に加入し枯死し
た個体は含まれていない。従って、調査期間によっても新
規加入の偏りの結果は変わる可能性があるだろう。
　Endo et al.（2008）は齢構成と生残率の関係から、ミヤ
マヤナギのナース植物効果はカラマツがパッチ樹冠より低
い時に重要であり、パッチ樹冠より高く成長すると生残に
対する促進効果が消失することを予想した。これに基づき
カラマツをパッチ樹冠高より低い個体と高い個体に分け
パッチ内外で生残率を比較した結果、パッチ樹冠より低い
個体ではパッチ内のほうが生残率は高く、パッチ樹冠より
高い個体にはパッチ内外で生残率に差はなかった（図 3）。
このことは、カラマツの生残に対するミヤマヤナギの効果
はカラマツが小さい時に重要であり、パッチ樹冠より高

く成長すると効果が消失することを示しており、Endo et 
al.（2008）の予想を支持していると考えられる。裸地の
小さなカラマツの枯死要因としては、地表面の砂礫の移動
や強光とそれに伴う乾燥や高温化、強風などが考えられ、
これらは複合的に作用するであろう。表面礫の移動によっ
て生じる根の切断や地表面への押し出し、植物体の埋没な
どは（中条 1983）、小さい個体ほど影響を受け易いと考え
られる。光条件に関連した要因がカラマツ実生の生残にと
って重要であるとすれば、パッチ内は被陰による負の影響
よりも強光及びそれによる乾燥や高温化の改善の正の影響
が勝り、裸地よりも好ましい環境であると言えるだろう。
　カラマツの樹形はミヤマヤナギパッチ内外で異なってお
り、パッチ内の個体はパッチ外と比べ主幹が細長く広い
樹冠面積をもっていた（図 4）。貧栄養環境下の植物はミ

図 5 　カラマツの地際径（D）（a）、樹高（H）（b）、平均樹
冠直径（c）における 1999 年と 2013 年の関係のミヤマヤ
ナギパッチ内外での比較。○及び実線はミヤマヤナギパッ
チ内個体、× 及び鎖線はパッチ内個体を示す。平均樹冠
直径はパッチの長径と短径の幾何平均である。（a）パッチ
内：D 2013 = 9 . 41 D 1999 0 . 54；パッチ外：D 2013 = 10 . 5 
D 1999 0 . 45；傾き、切片ともに 有意差なし；（b）パッチ
内：H 2013 = 18 . 2 H 19990 . 52；パッチ外：H 2013 = 15 . 6 
H 19990 . 50；傾き、有意差なし；切片、P< 0 . 05；（c）パ
ッチ内：（平均樹冠直径）2013 = 14 . 6（平均樹冠直径）
19990 . 49；パッチ外：（平均樹冠直径）2013 = 14 . 3（平
均樹冠直径）19990 . 48；傾き、切片ともに 有意差なし

（ANCOVA；n= 204）。
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クロサイトによって成長パターンが異なり（Titus and del 
Moral 1998）、ミヤマヤナギパッチ内に生育するカラマツ
は裸地の個体よりも相対的に多くバイオマスを地上部へ
分配することが報告されている（Akasaka and Tsuyuzaki 
2005；Endo et al. 2008）。富士山のスコリア荒原に侵入し
たカラマツは栄養塩や水分が乏しく基質が不安定な環境に
曝されることから、限られた資源を肥大成長や根に優先し
て分配する必要があると考えられる。これに対しミヤマヤ
ナギパッチ内はそれらの環境が改善されているため、パッ
チ外個体よりも相対的に多くの資源を樹高成長に分配でき
ると考えられる。パッチ樹冠高より低い個体はパッチ内外
でどの RGR にも差がないことから、樹形の違いはナース
植物効果によるものではなく、環境の違いに応じた物質分
配の違いであると考えられる。

　パッチ内のカラマツはパッチ樹冠より上に伸びると、裸
地の個体と同様に強風と飛礫によって鉛直方向の成長が制
限されると考えられる（Maruta 1996；丸田・増山 2009）。
しかし、パッチ樹冠高を超えたカラマツの樹高の RGR は、
パッチ内の方がパッチ外よりも大きかった（図 6 b）。この
時の基部径の RGR はパッチ内外で差はなかった（図 6 a）。
以上のことは、パッチ内のカラマツはパッチ樹冠より高く
なった後にパッチ外の個体と比べて高い成長速度を示し、
成長に対するミヤマヤナギの促進効果が現れることを示し
ている。この促進効果の要因として、栄養条件や水分条件
の改善などが考えられる。また、いずれの RGR において
も、パッチ内外に関わらずミヤマヤナギパッチの樹冠を超
えた個体は RGR が低下したが、これは一般に樹木の成長
では RGR がサイズの増大とともに低下する性質があるこ

図 6 　カラマツの基部径（a）、樹高（b）、平均樹冠直径（c）
における相対成長速度（RGR；それぞれ RDGR 、RHGR 、
RCGR）のパッチ内外の比較。白抜きはミヤマヤナギパッチ
内個体、灰色はパッチ外個体を表す。パッチ内外両方のカラ
マツを 1999 年のミヤマヤナギの平均樹高（13 . 2 ㎝）を基準
にグループ分けし、RGR の平均値の差を比較した。図中の
アルファベット文字の違いは、有意差（P< 0 . 05）があるこ
とを示す。エラーバーは標準誤差を表す（Tukey - Kramer
の多重比較；n= 192）。
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とによるものであろう。
　ミヤマヤナギは、環境改善効果に加え、高い成長速度や
広範囲に多くの種子を散布する能力を持つ（中野 2013）。
カラマツも同様の性質を持っており、成長した個体の樹冠
下も強光が遮られることで地表面の温度が低下し、伸びた
根によって安定した基質となっていると考えられる。しか
し、このような場所ではミヤマヤナギのパッチは衰退し疎
になっており、カラマツの樹冠の縁に沿って被陰を避ける
ような形状となっている。このことから、ミヤマヤナギに
とってカラマツの樹冠下は適した環境ではなく、カラマツ
はミヤマヤナギのナース植物となりえないと考えられる。
ミヤマヤナギはカラマツより裸地における生存能力が高い
ことから、環境ストレスに対する高い耐性を持つことがナ
ース植物にとって必要な特性であると考えられる。
　本研究は 14 年間のミヤマヤナギとカラマツの追跡調査
から、カラマツに対するミヤマヤナギのナース植物効果を
より詳細に明らかにした。植物のパッチは必ずしも種子散
布と実生の定着、及びその後の成長や生残の全てに正の効
果を及ぼすわけではないため（Schupp 1995）、カラマツ
の成長段階によってはミヤマヤナギのナース植物効果が働
かない場合もあることがわかった。しかしながら、全体的
にはカラマツ実生の生育はミヤマヤナギによって促進され
ており、ミヤマヤナギのナース植物効果は富士山北斜面の
一次遷移を駆動する重要な要因であると考えられる。
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