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要旨 

 

 日本の北方林では「搔き起こし（以下，搔起）」と呼ばれる「重機でササを剥がす施業」

が行われている．搔起により樹木の発達は促される事例が多く報告されているが，搔起は森

林の状態を大きく変化させる施業である．もし搔起によりササの化学成分が変化するなら，

その効果は土壌の分解過程に大きな影響を及ぼす可能性があり，加えて，森林の他の生物の

発育を左右するだろう．したがって，搔起にともなう大規模撹乱がどのようにササの状態を

変え，どのように波及するかを調べることは，本施業の有効性を示すのみならず，森林管理

を考慮する上で重要な課題である．本研究では，「森林の分解過程と森林棲生物に及ぼす林

業施業にともなう大規模撹乱の影響」を明らかにするために，搔起後のチシマザサ（以下，

ササ）に着目し，その葉の成分分析と枯葉の分解実験により「ササの形質変化が枯葉の分解

過程に及ぼす影響」を評価した．加えて，ササの枯葉の培養水を用いたエゾサンショウウオ 

(本種は北海道固有の森林棲両生類である)の孵化幼生の飼育実験を行い，「ササの形質変化

が森林棲生物に及ぼす影響」を評価した． 

本調査地のチシマザサは，掻起後しばらくは新葉のフェノールを搔起履歴のない対照区

よりも高めていた．フェノールは植物の防衛物質であるため，搔起からの回復過程でササは

防衛を強化しているのかもしれない. その効果は数十年持続するが，50 年後にはほぼ消失

していた．次に，搔起から 10 年および 50 年経過した場所のササの枯葉を共通調査地に設

置し分解過程を観察したところ，搔起から 10 年経過した搔起区の枯葉の分解速度は対照区

よりも遅かったが，搔起から 50 年経過した場所の枯葉では処理間で分解速度に差はみられ

なかった．上記の結果は，フェノールなどの難分解性成分が反映されたためと考えられる．

一方で，枯葉の培養水で飼育したエゾサンショウウオ幼生の成長速度は，搔起から 10 年経

過した搔起区において対照区よりも速かった．幼生成長の決定因子は未特定だが，枯葉の何

かしらの成分が関与していると思われる． 

 

キーワード：掻き起こし・サンショウウオ・チシマザサ・フェノール・林業施業 
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緒言 

 

我々人類は，森林からさまざまな生態系サービスを得ている．例えば森林は，多様な生物

が生息できる環境を提供することでそこに生息する生物の働きを維持させ，その結果，水・

酸素・エネルギーなどの資源を供給している（Millennium Ecosystem Assessment, 2005）．

加えて森林には，樹木が光合成によって二酸化炭素を吸収したり，根が伸長することによっ

て土壌を固定したりすることで，環境変動が起こった際にもその影響が緩和される作用も

ある（森, 2012）．このような森林のサービスは，人間が今後も持続的に生活するために不

可欠である．しかし現在，多くの地域において，化学物質による汚染や樹木の伐採といった

人間活動（人為的撹乱）によって森林機能が大きく改変されることが懸念されている

（Houghton et al., 1999）．森林には撹乱に対して抵抗する力や，撹乱後の状態から元の状態

に戻る力（レジリエンス）が備わっている（森, 2012）．しかし，そのような森林の能力をも

超える大規模な撹乱は，生態系の維持機構を崩壊させ，その結果，森林が元の状態に戻れな

かったり，戻れたとしても長い時間を要したりすることが指摘されている（森, 2012）．し

たがって，長期的な視点に立ち，撹乱後の森林の状態の変化と，その変化の過程でどのよう

な影響を森林棲生物に及ぼすかについて調べることが必要である． 

日本の北方林では 1960 年代より，「搔き起こし」と呼ばれる「ブルドーザなどの大型の

重機を用いて土壌を剥がす林業施業」が実施されてきた（Asada et al., 2017；図１）．日本

の北方林ではササ類（北海道では主にチシマザサ）が繁茂して樹木の育成を阻害することが

問題視されてきたため，ササとともに下層植生を除去する施業が行われているのである．搔

き起こしによって，カンバ類の樹木の発達が促されるという事例が数多く報告されており

（Ozawa et al., 2001 ; Asada et al., 2017），森林形成におけるこの施業の有効性は実証され

ている．しかし，搔き起こしは森林の状態を大きく変化させる施業である．もし搔き起こし

によりササの化学成分が変化するなら，その効果は土壌の分解過程に大きな影響を及ぼす

可能性があり，加えて，森林の他の生物の発育や生存を大きく左右するだろう．したがって，

搔き起こしにともなう大規模撹乱がどのようにササの状態を変え，その効果がどのように

波及するかについて詳細に調べることは，本施業の有効性を示すのみならず，森林管理を考

慮する上で重要な課題である． 

ササ類は日本の森林の代表的な下層植物である（Noguchi & Yoshida 2005）．日本に自生

するササ類はササ属やアズマザサ属など６属で，これらは温暖な気候に加え寒冷な冷温帯

や亜寒帯にも広く分布する（内村, 2014）．ササは栄養成長のために稈と呼ばれる節が中空

になっている茎を伸ばし, 森林の各地に生息域を広げる（松尾ら, 2010）．この高い栄養成長

能力によって，日本の森林面積の約 30％がササに覆われている（齋藤, 2013）．特に北海道

ではチシマザサ（Sasa kurilensis）やクマイザサ（S. senanensis）が繁茂し，それらの被度は

北海道の森林面積の 89％以上に及ぶ（豊岡ら, 1983）．チシマザサはササ類の中でも特に大

きく，稈長は 2m~3m に達する（図１）．古くから人々はチシマザサのタケノコ（雪解け直
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後に出てくる新しい稈）を山菜として食用としてきたが，チシマザサは下層植生を完全に覆

うことで商業木材の苗木の定着や成長を阻害するため，林業において根絶の対象とされて

いる（Noguchi & Yoshida, 2004）． 

本研究の目的は，「森林での枯葉の分解過程と森林棲生物に及ぼす林業施業にともなう大

規模な人為的撹乱の影響」を明らかにすることである．具体的にはまず，下層植生としてチ

シマザサに着目し，「搔き起こし後のチシマザサの形質変化が枯葉の分解過程に及ぼす影響」

を北海道大学天塩研究林にて調査した．天塩研究林では 1972 年から林業の施業履歴が残さ

れており，「いつどこで掻き起こしが行われたか」について記録されている．本研究では，

地理情報システム（GIS：Geographic Information System）の情報に基づき，天塩研究林内

で「掻き起こしからの経過年数の異なる 12 箇所」と「掻き起こし（伐採）履歴のない 2 箇

所（天然林）」を選定し，それらの場所で採取したチシマザサの新葉（調査の当年に生産さ

れた葉）のフェノール成分を分析した．フェノールは植物が生産する化合物の１種である

（Lattanzio, 2013）．フェノールは細菌の活動や昆虫の食害を抑制する効果を持つため，植

物にとって防衛物質として作用する（Kulbat, 2016）．この調査の結果，チシマザサの新葉

のフェノール含有量は搔き起こしからの回復過程で高まっており. その効果は数十年持続

していたが，50 年後にはほぼ消失していた．そこで次に，搔き起こしから 10 年経過した調

査地（回復途上の場所）および 50 年経過した調査地（回復が完了したと思われる場所）に

特に注目し，これらの調査地で採取したチシマザサの枯葉を用いた分解実験を実施した．な

お，この実験では，各調査地の近辺で搔き起こし履歴のない場所を「対照区」とし，搔き起

こしがあった「搔起区」の結果と比較した．最後に，上述の調査地で採取した枯葉を水槽内

で培養し, その培養水を用いたエゾサンショウウオ幼生の飼育実験を行った．エゾサンショ

ウウオは北海道固有の森林棲両生類で，彼らは幼生の時期に森林の水溜りで生活する．その

水溜りにはよく，チシマザサの枯葉が沈んでいる．エゾサンショウウオの幼生は，水質に応

じて孵化直後の成長速度を調整することが知られており（Katayama et al., 2016, 2021；

Katayama & Tanimura, 2023），本研究ではエゾサンショウウオの孵化幼生に焦点を当てた

生物検定（バイオアッセイ）を実施した．以上の調査および実験の結果から, 「掻き起こし

によるチシマザサの形質変化が枯葉の分解過程と森林棲生物に及ぼす影響」を評価した． 

 

材料と方法 

材料 

 

 チシマザサは日本の北部の山岳地帯に生育する大型のササである（図１）．1 つの個体（ジ

ェネット）は，生涯を通して多数の稈（ラメット）を生産し，その過程で栄養成長を続ける．

個々の稈の寿命は約 8 年で，個体の寿命は 60 年以上になることもある（笹ら, 1991）．北日

本では，5 月下旬から 6 月上旬に古い稈の周囲に食用となる新しいタケノコが出てくる．こ

れらはヒメタケノコやネマガリダケという通称で市場に流通している． 
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調査地 

 

野外調査は，北海道大学天塩研究林（北海道天塩郡幌延町；緯度：44°54’–45°06’N；経

度：141°56’–142°10’E；面積：22,517 ha）で実施した．天塩研究林は日本の最北の森林

地帯に属する．本研究林の年平均気温は約 5℃（最高 35℃；最低-35℃）で，年平均降水量

は約 1000mm である．植生は主にシラカンバなどの落葉樹やエゾアカマツなどの針葉樹に

よる混成林で，下層植生にはチシマザサやクマイザサの群落が広がる．本研究は，過去の施

業履歴を記録した GIS データに基づき，天塩研究林内で「掻き起こしからの経過年数の異

なる 12 箇所」と「掻き起こし（伐採）履歴のない 2 箇所」を選定して実施した．2021 年の

7 月に，各調査地内に「互いに 5m 離れているサブプロット」を３つ設置し，そのサブプロ

ットの中心に自生していたチシマザサの稈から新葉を採取した（なお，掻き起こしから経過

年数の浅いいくつかのサブプロットにはチシマザサが存在しなかったため，それらのサブ

プロットでは新葉を採取できなかった）．この作業は，指導教員が参画する北海道大学と東

京大学の研究者との共同実験の一環として実施された． 

採取した葉は封筒に入れて小樽商科大学に持ち帰り，室内で十分に自然乾燥させた後，後

述のフェノール分析まで研究室内の冷暗な場所で保管した． 

 

フェノール分析 

 

2022 年 9 月に，保管していたチシマザサの葉の乾燥試料をサブプロット別に電動ブレン

ダー（Wonder Blender, Osaka Chemical, Osaka）を用いて粉末化した後，乾燥粉末 50 mg

を電子天秤で測り取り，15 mL のコニカルチューブに入れた．それらのコニカルチューブ

に 50%メタノール 10 mL を加えて蓋をし，40℃の超音波浴中で 1 時間インキュベートする

ことで，サンプルに含まれる全てのフェノール類（総フェノール）を 50%メタノール（10mL）

に抽出した．抽出サンプルの総フェノール濃度（mg/g）は，フォリン-チオカルト法

（Julkunen-Tiitto, 1985）に従い測定した． 

 

チシマザサの枯葉の分解実験 

 

調査地間でチシマザサの枯葉の分解速度を比較するため，リターバッグを用いた分解実

験を実施した．この実験は，北海道大学天塩研究林内で掻き起こしから10年経過した調査地

（サイトA）と50年経過した調査地（サイトB）に特に注目して実施した．サイトAとBは，

直線距離で1km以上離れている．そのため，調査地間で環境要因が異なる可能性があり，そ

の違いが結果を左右することが危惧される．そこで，各調査地の近くで掻き起こし履歴のな

い場所を対照区として設置した（以降，「対照区」と「掻起区」をプロットと呼ぶ）．それぞ

れの調査地で対応するプロット（対照区 対 掻起区）は，類似した環境要因である可能性が

高い. そのため，これらプロットの間の比較は，調査地間の環境要因の効果を考慮した解析，
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つまり，環境要因の効果を除去（あるいは緩和）した上での処理（掻き起こし）の効果の検

証となる（Katayama et al., 2020を参照）． 

2021年7月に，各プロットから20枚以上の枯葉を無作為に選び，それらを封筒に入れて小

樽商科大学に持ち帰り，室内で十分に自然乾燥させた． 

2021 年 9 月 22 日に枯葉の分解実験のセッティングを実施した．分解実験を遂行するた

めに，採取した枯葉の中から 1.5g 以上の大きめの枯葉を 12 枚選び，枯葉ごとに 500mg の

枯葉の断片を 3 枚ずつ作成した．それらの断片を個別に不織布のポリエチレン製の袋（9.5 

cm × 7 cm）に入れ，リターバッグを作成した（図２a）．このリターバッグは合計 144 個

（2 調査地 × 2 処理 [プロット] × 12 枚の葉 × 3 繰り返し）作成した．各枯葉由来のリ

ターバッグが１つずつ含まれるように，これらのリターバッグを 3 セットに分け，北海道

大学天塩研究林のチシマザサの群落（サイト C）の中に配置した（図２b）．リターバッグ

はセットごとに分けて配置し，セット内の並びは無作為である．サイト C はサイト A・B と

は別の場所で，サイト A および B からそれぞれ 6km ほど離れている（このセッティングま

では指導教員が実施した）． 

これらのリターバッグは，サイト C の林床下で保持され，その後セットごとに 3 回に分

けて回収された（つまり個々の回収では，各枯葉由来のリターバッグが１つずつ回収され

た）．1 回目の回収は 2022 年 5 月 13 日（設置から 233 日後）に実施し，2 回目と 3 回目

は，それぞれ 2022 年 8 月 1 日（313 日後）と 2022 年 10 月 21 日（394 日後）に実施した．

回収後，リターバックに残っていた枯葉を封筒に移し，乾燥剤（シリカゲル）とともにジッ

プロック内に入れ，１ヶ月以上常温で乾燥させた．乾燥後の枯葉は電子天秤を用いて重量を

測定した．リターバックに残っていた「枯葉の相対重量: Relative Litter Mass, RLM (%)」

は，次の式を用いて計算した； 

  

RLM (%) = LMt / LM0 × 100  

 

ここで，LM0 と LMt は、それぞれ初期の枯葉質量（500 mg）と t 番目の回収の枯葉質量

である．この「枯葉の相対重量」を基に，枯葉毎に分解速度係数 k を計算した（方法に関し

ては後述する）．  

 

エゾサンショウウオ幼生の飼育実験 

 

掻き起こしに起因するチシマザサの形質の違いが森林棲生物に及ぼす影響を評価するた

め，チシマザサの枯葉の培養水を用いたエゾサンショウウオ孵化幼生の飼育実験を実施し

た．実験に先立ち，チシマザサの枯葉の培養水を作成した．培養に使用したチシマザサの枯

葉は上述のサイトAおよびサイトB（それぞれに掻起区と対照区があるので，全部で４プロ

ット）で2023年4月に採取したものである．それぞれのプロットから無作為に最低15枚の枯

葉を採取し，調査地別に封筒に入れて小樽商科大学に持ち帰り，室内で十分に自然乾燥させ
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た．事前調査により1枚あたりのチシマザサの枯葉の重さは約0.7gだった．そこでプロット

ごとに10枚の葉を無作為に選び，ハサミで断片化した後，それらの中から枯葉の合計の重さ

が0.7gになるように断片を選び取り（つまり，複数の枯葉を混合した1枚分相当の枯葉の断

片），内径37cm×25cm×13.5cmのポリプロピレン製の水槽に入れた（図3a）．この作業は４

つのプロットで採取した全ての枯葉において実施し，加えて，コントロールとして枯葉を入

れない水槽も設けた（つまり，5つの水槽を準備した）．これらの水槽に6Lの水を入れ，2023

年5月26日から2023年6月22日までの約1ヶ月間，インキュベーター内（温度15℃，自然日長）

で培養した． 

飼育実験には2023年4月に北海道大学天塩研究林で採取した7個の卵塊由来のエゾサンシ

ョウウオ幼生を使用した（図3bc）．採集したエゾサンショウウオの卵塊は小樽商科大学に持

ち帰り，温度15℃（自然日長）に設定したインキュベーター内に水槽ごと移し，実験開始に

合わせて孵化タイミングを調整した．全ての実験には，孵化後５時間以内のエゾサンショウ

ウオ幼生（孵化幼生）を用いた．実験開始日に孵化幼生の周りに付着した卵殻を慎重に取り

除き，実験水槽に卵塊由来の有機物が入らないように新しい水で孵化幼生を２回リンスし

た．リンス後の孵化幼生を卵塊由来ごとに改めて 1Lの脱塩素水道水を加えた水槽

（15.4×11.8×8.0 cm）に入れ，幼生の奇形の有無を確認した．おおよそ２時間後，奇形で

はない個体を実験に応じてエゾサンショウウオの卵塊から8～20個体選抜した（卵塊A～C

［8個体］，卵塊D～F［12個体］，卵塊G［20個体］）．本実験は， 同じ卵塊由来の孵化

幼生からほぼ同サイズの幼生5個体を組にし，以下で説明する枯葉の培養水処理，あるいは

枯葉のないコントロール水処理に１個体ずつ割り当てた；１）サイトAの掻起区，２）サイ

トAの対照区，３）サイトBの掻起区，４）サイトBの対照区，および５）コントロール．つ

まり，本実験のデザインは，合計100個体を実験に使用した20ブロック・５処理のランダム

ブロックである． 

幼生の成長に及ぼす各処理の影響を評価するため，孵化幼生を80 mLの各処理の培養水あ

るいはコントロールの水を加えたポリプロピレン製の小型水槽（8×5×4cm）に移し，イン

キュベーター内（15℃，自然日長）で飼育した．本実験では，飼育期間中の環境水の成分の

変性を防ぐために，4日目に飼育容器内の培養水を，1日目の実験設定の後に水槽に残ってい

た培養水（枯葉の培養を続けていた水）と交換した． 

実験個体は１日目（実験開始日：図3b）および７日目（実験終了日：図3c）にスキャナー

（Canon 9000F Mark II）で腹部側から撮影し，ImageJを用いて全長を計測した．これらの

全長データを用いて，以下の式から幼生の１日当たりの成長速度を計算した（Katayama et 

al., 2016を参照）； 

 

成長速度（mm/日）＝（全長7－全長1）/ 6日間 

 

ここで全長1と全長7は，それぞれ1日目と7日目の幼生の全長（mm）である．なお，孵化幼

生は口が未発達で餌を食べることができないため，実験期間中は幼生に餌を与えなかった． 
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統計処理 

 

掻き起こしからの経過年数にともなうチシマザサの新葉のフェノール含有量を，単回帰

分析（simple linear regression）で解析した．加えて，掻き起こしから経過年数の浅い（8年

から12年）場所と伐採履歴のない対照区の間，および掻き起こしから50年経過した場所と

対照区の間の新葉のフェノールの含有量を，それぞれT検定で比較した． 

チシマザサの枯葉の分解速度を調査地および処理間で比較するため，Olson (1963）の指

数関数減衰モデルに基づいて分解速度係数kを求めた．このモデルは以下のように記載され

る; 

 

RLM (%) = 100 × e－kt 

 

ここで，tは時間（日）で，kは（日あたりの）分解速度係数である．このkの値が大きい

ほど分解速度が速いことを意味する．この両辺の自然対数をとると，このモデルは以下のよ

うに変換される; 

 

ln(RLM) = ln(100) - kt 

 

これは、切片をln(100)とする線形単回帰モデルと等価である．この回帰を実行すること 

で，個々の枯葉の由来別にkを計算した．ここで計算したkを，「調査地の違い（サイトA 対 

サイトB）」および「処理（掻起区 対 対照区）」を独立変数にした2要因の分散分析（two way 

analysis of variance）で解析した．この解析では交互作用がみられたため，事後検定として

チューキー・クレーマー検定（Tukey-Kramer test，有意水準 < 0.05）を実行した.  

エゾサンショウウオの1日目の全長と実験期間中の成長速度を，ブロックをランダム効果, 

処理を主効果とする正規分布を仮定した一般線形混合モデル（general linear mixed model；

GLMM）で比較した．この解析は2段階で実施した．まず，チシマザサの枯葉の存在がエゾ

サンショウウオの成長に影響するかを調べるため，枯葉の調査地の由来を無視して「枯葉を

入れた培養水」と「入れなかったコントロール水」の間で，1日目の全長と成長速度を比較

した．次にコントロールの水で飼育した場合の結果を除いて，培養した枯葉の由来によって

（つまり，「調査地の違い［サイトA 対 サイトB］」および「処理［掻起区 対 対照区］」

を独立変数に指定して），成長速度に違いがあるかを比較した． 

 

結果 

  

掻き起こしから経過年数の浅い（8 年から 12 年）チシマザサの新葉のフェノール含有量
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は，掻き起こし履歴がない対照区の新葉よりも有意に多く（d.f. = 7，t = -5.879，p < 0.0001），

その値は掻き起こしからの経過年数とともに徐々に低下していた（R2 = 0.31，p < 0.0001; y 

= 4.7830 – 0.0278x; 図４）．しかし，掻き起こしから 50 年経過した場所の新葉では，対照

区の新葉と比較して，フェノール含有量に有意な違いはみられなかった（d.f. = 9，t = 0.235，

p = 0.82）． 

 チシマザサの枯葉の分解速度係数 k は，調査地および処理の有意な効果はみられなかっ

たが，調査地と処理の間に有意な交互作用がみられた（調査地: F1,47 = 0.060，p = 0.81; 処

理: F1,47 = 2.514，p = 0.12; 調査地 × 処理: F1,47 = 6.560，p = 0.014; 図 5）．掻き起こしか

ら 10 年経過した場所の枯葉では，対照区よりも掻起区において分解速度係数は小さかった

が，50 年経過した場所の枯葉では処理間で有意な違いはみられなかった． 

 枯葉の培養水を用いたエゾサンショウウオ幼生の飼育実験では，孵化幼生の 1 日目の全

長に処理間で有意な違いはみられなかったが（F1,79 = 2.09，p = 0.15；図 6a），飼育期間中

の成長速度は，コントロール水で飼育した場合よりも枯葉の培養水で飼育した場合に有意

に速かった（F1,79 = 30.87，p < 0.0001；図 6b）．コントロールの水で飼育した場合を除い

て，エゾサンショウウオの孵化幼生の成長に及ぼす培養した枯葉の由来の効果を検証した

結果，有意な調査地の効果はみられなかったが（F1,57 = 0.123，p = 0.726），処理の効果は

みられ（F1,57 = 4.216，p = 0.0446），対照区よりも掻起区で採取した枯葉の培養水の方が，

エゾサンショウウオの孵化幼生の成長を速めていた（図 7）．調査地と処理の効果の間に，

有意な交互作用はみられなかった（F1,57 = 0.6166，p = 0.4356）． 

 

考察 

 

本研究の調査地のチシマザサでは，掻き起こし後，しばらくは新葉のフェノール含有量を

対照区よりも高めていた（図 4）．植物が生産するフェノールは抗酸化作用によって細菌の

活動を抑制させたり，消化阻害によって昆虫の摂食を抑制させたりするため，植物にとって

防衛物質として機能する（Kulbat, 2016）．つまり，チシマザサは掻き起こしによって被食防

衛を強化していたと考えられる．地球上に植物を食べる動物（植食者）が出現して以降，植

物は植食者に対してさまざまな防衛能力を進化させてきた（Karban & Baldwin, 1997）．こ

のような防衛には、常に発現している防衛（恒常防衛）に加え，植食者からの攻撃（食害）

を受けることで発現する誘導的な防衛（誘導防衛）も存在する（Agrawal, 1999）．掻き起こ

しにより「攻撃された」と感知したチシマザサは，その後の回復過程で誘導防衛を発現して

いたのかもしれない．あるいは，掻き起こし直後で回復過程にあるチシマザサは若いため，

この若い時期に防衛を強化させていた可能性もある．若くて小さい植物は，成長の進んだ大

きな植物よりも貯蔵資源が少ないため，植食者に同じ量を食べられたとしても，大きい植物

よりも致命的な影響を受けやすい．そのため若い植物は成長の進んだ植物よりも防衛を強

化する傾向がみられる（Katayama & Suzuki, 2011）．現時点では，いずれの仮説が正しいか

判断できないが，本研究では，「掻き起こし直後のチシマザサは防衛物質として機能するフ
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ェノールの生産量を高めている」ことを，科学的なデータに基づいて示した．加えて，本研

究の結果は，「掻き起こしからの経過年数とともに新葉のフェノール含有量は徐々に低下し

ていき，掻き起こしから 50 年経過した場所では，掻起区と対照区で新葉のフェノール含有

量に違いはみられなくなる」ことも示した（図 4）．したがって，掻き起こしに起因するチ

シマザサの被食防衛の強化は，掻き起こしから長期間経過すると（長くとも 50 年後には）

ほぼ消失すると予想される． 

本研究の枯葉の分解実験により，掻き起こしから 10 年経過した場所のチシマザサでは，

掻き起こしを経験したことによって枯葉の分解速度を低下させることが示された（図 5）．

加えて，チシマザサの枯葉は水に落ちる（水中で培養される）ことによって，森林棲両生類

のエゾサンショウウオ幼生の成長を促進させる効果を発揮した（図 6b）．特に，掻き起こし

を経験したチシマザサが生産する枯葉は，掻き起こしを経験しなかったチシマザサが生産

する枯葉よりも，幼生の成長を促進させる効果は高かった（図 7）．この飼育実験では，掻

き起こし処理と調査地の間に交互作用はみられなかったため，個別のプロット由来の枯葉

の間での事後検定を実施しなかった．しかし，エゾサンショウウオ幼生の成長速度の平均値

をみると，掻き起こしから 50 年経過した調査地由来の枯葉では，掻起区と対照区の成長促

進効果はほぼ同じだったのに対し，掻き起こし後 10 年の調査地由来の枯葉では，掻起区の

方が対照区に比べて促進効果は 11%強かった（図 7）．このように，掻き起こし後のチシマ

ザサの形質の変化は数十年に渡って持続し，その効果は，森林の枯葉の分解過程と森林棲生

物の成長に影響を及ぼす可能性が示された． 

本研究に先立って Katayama et al. (2020)は，チシマザサの食用のタケノコの生産性に及

ぼす大規模な人為的撹乱の影響を調べるため，天塩研究林内で掻き起こしからの経過年数

の異なる 14 箇所を選定し，それらの場所でチシマザサの稈とタケノコの数を調査した．こ

の研究によって，掻き起こしからチシマザサの稈密度とタケノコの生産性が元の状態に戻

るには，数十年かかることが示されている．この論文の成果は，掻き起こしによる大規模な

人為的撹乱からのチシマザサの回復過程を明らかにする上で重要な知見となる．しかし

Katayama et al. (2020)では，チシマザサの量的な変化（稈の数）を示しているが，質的な変

化（化学成分）には注目していない．植物は環境要因に応答して自身の化学成分を変えるこ

とが知られており（Karban & Baldwin, 1997），その変化により，生態系の生産性や分解速

度は大きく左右される（Ohgushi et al., 2007）．したがって，植物の質的な変化を調べるこ

とは，生態系の全貌を明らかにする上で重要な課題である．本研究では，陸上の植食性動物

に対する植物の防御物質として機能する植物体のフェノールに着目し（Kulbat, 2016），掻

き起こしによりチシマザサが質的（化学的）にも変化することを明らかにした． 

いくつかの先行研究は，植物体のフェノールは枯葉の分解プロセスを減速させる主要成

分であることを示している（Bragazza et al., 2007；Manzoni et al., 2008）．これは，分解を

担う細菌の活動がフェノールによって抑制されるためである（Lattanzio, 2013）．本研究で

は，枯葉のフェノールと枯葉の分解速度の間の直接的な因果関係を明らかにしていないが，

フェノールのような葉の化学成分は，枯葉にも引き継がれることが知られている
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（Schweitzer et al., 2005）．実際に，掻き起こしから 10 年後の調査地の掻起区の枯葉では，

分解速度が対照区に比べて 19%遅かった．これは，新葉の時に生産されたフェノールのよ

うな難分解性の成分が枯葉に残存し，それらの成分が反映された結果であると考えられる． 

フェノールは動物（特に植食者）の摂食を抑制する成分である．そのため我々は，「掻き

起こし直後でフェノール含有量の多いチシマザサの枯葉の培養水でエゾサンショウウオの

孵化幼生を飼育すると，幼生の成長速度は遅くなる」と予測していた．しかしその予測に反

して，掻き起こしを経験した枯葉の培養水では，掻き起こしを経験していない枯葉の培養水

よりもエゾサンショウウオ幼生の成長は促進していた（図 7）．この現象を説明するには現

時点ではデータは不足している．しかし，いくつかの仮説を提示したい．まず，フェノール

は細菌の活動を抑制させるため，フェノールが多い枯葉が培養されると，エゾサンショウウ

オに対して病原性を示す細菌の働きも抑制される（つまり，より健康になり成長が促進され

る）かもしれない．ササの葉には防腐作用があるとされており（Chueyen et al., 1982），掻

き起こしを経験したササの葉では，殺菌効果が強化されていた可能性がある．あるいは，枯

葉の培養水とコントロール水では，枯葉の培養水の方が，エゾサンショウウオ幼生の成長を

圧倒的に促進させるため（図 6b），枯葉にはエゾサンショウウオ幼生にとって栄養となる成

分があるのかもしれない．サンショウウオの成長を促進させた成分は未特定だが，掻き起こ

しによってフェノール以外の枯葉の何かしらの成分が増減した影響を，本研究の結果は反

映していた可能性がある． 

枯葉の分解過程や森林に棲む動物の成長は，その場所の森林の機能を左右する（Wardle, 

2002）．例えば，枯葉の分解速度が遅くなると森林の生産性は低くなり，エゾサンショウウ

オのような肉食動物の成長の促進は枯葉を食べる水生昆虫やカエルのオタマジャクシのよ

うな草食動物を減らすことで，分解過程をさらに抑制させるかもしれない．したがって本研

究の成果は，森林資源の生産性の決定メカニズムやその利用可能性を考慮する上で重要な

基礎情報となる．掻き起こしはカンバ類の成長を促すため（Ozawa et al., 2001 ; Asada et al., 

2017），森林の更新において重要な施業である．しかしその一方で，本研究で提示したよう

に掻き起こしは森林の生産性を数十年にわたり低下させるかもしれない．したがって，森林

の生態系サービスを持続的かつ最大限に利用するには不必要な掻き起こしを減らし，必要

な時期に必要な掻き起こしを行うという意思決定が必要と思われる．  
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図１．(a)北海道の森林に生育するチシマザサ．掻き起こしから(b)３年，(c)11 年および

(d)38 年後のチシマザサの群落． 

  

(a)

(c)

(b)

(d)
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図２．(a)チシマザサの枯葉を入れたリターバッグおよび(b)北海道の森林に設置したリタ

ーバッグ． 

  

(a) (b)
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図３．(a)チシマザサの枯葉の培養水のセッティング．(b)実験開始時（1 日目）および(c)

実験終了日（7 日目）のエゾサンショウウオ幼生． 

 

  

(a) (b)

(c)
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図 4. 掻き起こしからの経過時間にともなうチシマザサ新葉のフェノール含有量の変化

（図中の直線は単回帰を示す）．対照区におけるエラーバーは標準誤差を示す． 
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図 5．チシマザサの枯葉の分解速度（エラーバーは標準誤差）．青と赤のシンボルは，そ

れぞれ対照区および掻起区を示す．図中の異なる文字は, 処理間の有意な違いを表す（チ

ューキー・クレーマー検定，有意水準 < 0.05）. 
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図 6．(a)実験開始時のエゾサンショウウオ幼生の全長．(b)チシマザサの枯葉の有無によ

るエゾサンショウウオ幼生の成長速度の違い（***p < 0.0001）． 
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図 7．エゾサンショウウオ幼生の成長に及ぼす培養した枯葉の由来の効果（エラーバーは

標準誤差）．青と赤のシンボルは，それぞれ対照区および 掻起区を示す. 

 


