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平成 30 年度苗場山麓ジオパーク学術研究実施計画 報告書 

ブナ・スギ混交林におけるシダ植物の分布と生態戦略 

大杉周 1) ･佐藤利幸 2) 

1)信州大学大学院総合工学研究科 2) 信州大学理学部 

 

背景 

現在の地球上で約 13600 種、日本では約 700 種のシダ植物がいると予想されており（佐

藤・宋, 2006）、低地より山岳地帯に膨大な種数が生息している（Tryon, 1986; Moran, 1995）。

山岳地帯に集中する理由は、日光や風雨による浸食、多種多様な微地形、標高など数多くの

要因から成る大規模な環境の不均質性と言われる（Moran, 1995）。また標高ごとの植物種数

に関しても、低地（800ｍ未満）から中間の標高帯（800ｍ－2000ｍ）にかけて増加し、山頂

（森林限界）に向かうに連れて減少する（Michael Kessler, 2000 ; James et al, 2006）。以上

の事から、山岳地域の森林生態系はシダ植物の重要なハビタットである事は明らかである。 

そのため、シダ植物の分布を森林内の環境から求める研究は多く、土壌条件(Costa et al. 

2005)や微地形（村上ら, 2003）などの林床の要素から、山火事の跡地（深山･後藤, 2000）

などの大規模撹乱まで、様々な要因との対応が挙げられてきた。逆に、特定のシダ植物を指

標種とし、その分布によって環境や植物群落を説明しようとした例もある（佐藤･酒井, 1978;

中池,1983 ; 渡辺･梶原, 2007）。 

本研究では、森林の林冠層、上層を覆う樹木群の違いが下層植生に与える影響に着目した。

森林植生学において、上層木と下層植生の相関性は重要なテーマである。森林の種類を林冠

層の種構成と造林までの過程から「スギ・人工林」といった森林タイプに区分して纏めるこ

とで、森林の環境や植生の区分や評価に使われている。しかし、それらの異なる森林タイプ

が隣接した場合、境界線上におけるシダ植物の分布動態がどのように反応するか、は未知の

部分が多い。 

そこで今回の調査は、針葉樹と広葉樹の森林が隣接する境界線上に調査区を置き、シダ植

物の分布と環境要因の差異を地図上で示す。最後にそれらを比較することで、シダ植物の分

布に最も影響を与える環境要因と、森林タイプごとのシダ植物の生息状況を特定する。ここ

で、環境要因は林冠だけでなく、林床由来の要素（微地形や斜面角度）などを含めることで、

森林環境の詳細な区分を目指した。 

 

調査方法 

調査地 

新潟県中魚沼郡津南町下船渡における河岸段丘、農と縄文の体験実習館「なじょもん」の

南西に位置する斜面を調査区とした(北緯 37°02'16.3" 東経 138°40' 04.7" 標高 257m) 。

市街地と信濃川に挟まれた立地で、段丘上の林道と下の道路を繋ぐ作業道が設置されてい
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る。斜面の森林は、大部分を覆うブナ二次林と、斜面下部のスギ人工林の 2 種類の林で構成

されている。また、ユキツバキ・ヒメアオキ・エゾユズリハ・ヒメモチなどの日本海要素の

低木が多く自生しており、ブナ二次林と合わせて積雪の影響が非常に強いことが伺える。津

南町には 108 種のシダ植物が自生し、風穴などの特殊な環境に適応したシダ植物の多く存

在する（津南町教育委員会,1994）。 

 

調査手法 

50m×50m のコドラート設置と、それの範囲内における植生と環境要素の調査を行った。

前年度（平成 28 年）に、コドラートの設置と以下の 3 つの条件を考慮した。①三角測量の

手法に則り、水準距離で 50m×50m を測定する。②ブナ二次林とスギ人工林、それらの境

界線をコドラート内に含む。③作業道がコドラート内を縦断する。 

植生の調査は、シダ植物群と林冠を構成する高木を対象とした。シダ植物群は一株ごとの

位置を、高木は幹とそこから拡張する林冠が覆う範囲を、紙面でのコドラートマップに記録

した。後にコドラートを 1 ㎡で区切った時、シダ植物群は 1 ㎡マスごとに種数と個体数を

記録した。高木層は、林冠が重なる 1 ㎡マスを 1、重ならないマスを 0 と設定した在・不在

データで座標に記録した。 

環境要素の調査は林床の特徴を捉えるために、微地形(Micro landforms)と落葉層を対象

とした。微地形は菊池多賀夫の地形植生誌を参考とし、斜面・水路・道・道端・斜面（道）

の 5 種類に設定し、それらの存在する範囲を紙面上の地図に写し取った。斜面と水路は自

然に形成された微地形であり、道・道端・斜面（道）は、人為的に形成された微地形である。

ここで、人間による踏圧を受ける場所を道、斜面との境であり踏圧を受けにくい場所を道端、

道と道の間の法面である場所を斜面（道）、の 3 つに分けて、林冠と同様に、1 ㎡マスごと

の在否データに置き換えた。同時に、それぞれの微地形の斜面角度も測定した。落葉層は、

地表面（A 層）より上の厚さを測った。落葉層には、積雪によって分解されず、植物の根や

糸状菌による補強で強靭になった古い層も含まれており、それを“フィルター層”と呼称し

た。この調査では、当年性の落葉層とのフィルター層を区分して、それぞれの厚さを計測し

た。落葉の直後である 2016 年の冬と、落葉層が撹乱された後の 2017 年の初夏の 2 回に分

けて行った。第 1 回は、5m×5 m のマス内から複数回計測し、その平均を記録した。5m×

5 m のマス内に複数の微地形が混在するときは、その微地形ごとに計測した。第 2 回は、越

冬後の地表面の撹乱を調査するため、1 ㎡マスごとに厚さを計測した。 

 

統計解析 

単変量解析 

全ての調査結果を 1 ㎡マスデータに置き換えた後、シダ植物群の分布に対する環境要因

の相関について解析を行った。 

1 ㎡マスの 7 種ごとの個体数、全種の総和と種数を目的変数、環境要因を従属変数に指定



3/14 
 

し、スピアマンの順位相関係数を算出した。スピアマンの順位相関係数を選択した理由は、

線形の相関関係で表せないデータにも応用できるからである。ただし、マス数が 25 箇所（約

1%）に満たない 5 種は、偶然出現した可能性を排除するために目的変数から外した。 

 

nMDS 及び指標種分析 

シダ植物種組成の類型化及び環境要因との関係の解析を、非計量的多次元尺度法

（nMDS ：Non-metric multidimensional scaling）によって行った。分析は、1 ㎡マスご

とのシダ植物種組成行列データを元に行った。Bray-Curtis Index（類似度指数）によるマ

スの種組成の類似性（β多様性）をお互いの距離として算出し、相互関係を 2 次元平面上に

投影した上、順位に基づく non-parametrics 型の検定によってサンプルクラスターの識別

を行った。 

次に、nMDS の結果を座標値に利用して、「k-means 法」に基づいた非階層的クラスター

分析を行った。最適なクラスタ数（k）は、cascadeKM 関数によるクラスター内の分散の比

とクラスター間の分散の比から求めた (Calinski-Harabasz ,1974) 。 

加えて、類型化したグループを特徴付ける種を抽出するために、指標種分析（INSPAN: 

indicator species analysis）を行った。 

 

 

 

結果 

 

現地調査 

シダ植物群は 12 種、7389 個体が確認された（表.１）。個体数の順から上位 7 種を挙げる

と、ミゾシダが 4994、ホソバナライシダが 975、ゼンマイが 364、シシガシラが 343、ク

ジャクシダが 303、リョウメンシダが 253、ジュウモンジシダが 113 となった。出現した個

体数、またはマス数が 25 以下、コドラート面積の 1%未満の種類は、サカゲイノデ、トラ

ノオシダ、ミヤマイタチシダ、シケシダ、イノデとなった。 

林冠層は、ブナと重なる 1 ㎡マスが 1375 個、スギが 772 個、ホオノキが 98 個、ヤマモ

ミジが 30 個、そして林冠が開いたマスが 273 個であった。全体的な分布は、左下のスギ人

工林に対して、ホオノキとヤマモミジを含めたブナ二次林が取り囲む配置になっていた（図.

１）。 

微地形は、中央下から左上にかけて作業道が通り、左右が自然の斜面となっている（図.2）。

自然の微地形は、斜面の 1 ㎡マスが 1489 個、水路が 20 個である。一方で人為的な微地形

は、斜面（道）が 485 個、道端が 257 個、道が 249 個であった。 

 

斜面角度と落葉層は、林冠木と微地形ごとに算出した（表.2）。以下の数値は、全て平均
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値を引用する。 

林冠木を比較した時、ブナは斜面角度が 40.5°、落葉層は 2016 年が 4.2 cm、2017 年が

1.6 cm と、急斜面かつ落葉層が薄いことがわかった。フィルター層は、2016 年で 6.2 cm と

5.7 cm、2017 年で 4.0 cm と 2.5 cm であった。0.5、2017 年で 0.3 と、他の林冠木よりも

高かった。一方のスギは斜面角度（平均）が 33.9°、落葉層は 2016 年が 6.1cm、2017 年が

2.8 cm と、緩斜面で落葉層が厚いがフィルター層は両年度とも 0 であった。ホオノキとヤ

マモミジは落葉層が厚いが、斜面角度はヤマモミジが 41.0°と高く、フィルター層はホオノ

キのみに 0.3 cm と 0.1 cm で存在した。 

微地形を比較した場合、斜面と斜面（道）の角度が 40.8°、42.6°と急であり、逆に道と水

路は 16.9°、22°と緩やかであった。落葉層は水路と斜面が厚く、2016 年で 6.2 cm と 5.7 

cm、2017 年で 4.0 cm と 2.5 cm であった。逆にフィルター層は道（端）と道で厚く、2016

年で.2.0 cm と 1.0 cm、2017 年で共に 0.3 cm であった。 

 

最後に、落葉層の厚さを図.5、上位 7 種を含めたシダ植物の分布マップを図.6 に示した。 

 

統計解析 

シダ植物の出現頻度と環境要因との単変量解析の結果を、表.3 で示した。林冠木の場合、

ブナがシシガシラを除いた殆どのシダ植物に対して負の相関を示し、一方でスギは正の相

関を示した。これは、今回出現したシダ植物の大多数が、ブナ林でなくスギ林に偏在してい

たことを示唆している。 

微地形の場合、種毎に自然と人工でそれぞれ対応が分かれた。ミゾシダとホソバナライシ

ダの２種のみが、斜面と水路、自然の微地形に対して正の相関を示した。ミゾシダは道（端）

とも正の相関を示したので、ミゾシダは水の通り道の湿潤な環境に定着していた可能性が

示唆された。しかし、ホソバナライシダは全ての人工的な微地形に負の相関を示し、人工的

な環境を避ける傾向を見せた。ゼンマイ・シシガシラ・クジャクシダ・リョウメンシダ・ジ

ュウモンジシダの 5 種は、斜面（道）に正の相関を示し、人工的な斜面に偏在することが示

唆された。一方でリョウメンシダは、道に対して正の相関を示した唯一の種であった。 

斜面角度では、シシガシラが正の相関を示し、ミゾシダとリョウメンシダが負の相関を示

した。シダ植物全体の個体数も斜面角度と負の相関を示したが、これは最多のミゾシダが同

様の傾向を示したことも理由の一つと推測できる。 

落葉層では、フィルター層は完全にシダ植物と負の相関を示した。当年の落葉層では、シ

シガシラが負の相関を示し、落葉層が薄い、もしくは欠落している場所に多いことが示唆さ

れた。 

 

nMDS 及び指標種分析 

nMDS によるシダ植物群落の類型の結果は図.3.4、表.4 に示した。シダ植物の種組成は 7
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つの集団に類型化された。No.7 はシダ植物が出現しなかったマスが該当した。

No.1.2.3.4.5.6 は、ミゾシダが出現した No.1.2.5.6 と、ミゾシダが出現しなかった No.3.4

に区分された。No.1.2.5.6 は、ミゾシダのみ出現した No.2、ミゾシダとホソバナライシダ

の 2 種で構成された No.1、複数の種が混在する No.5、そしてホソバナライシダ以外の複数

の種が混在する No. 6、に区分された。No.3.4 は、ホソバナライシダかシシガシラが最も多

く他の種も同時に混在する No.3 と、単一種のみの No.4 に区分された。 

シダ植物の種と環境要因の nMDS 得点を表 4 で示した。第 1 軸は、ブナ、フィルター層

が負方向に、スギが正方向に当てはまることから、ブナ～スギの林冠の環境勾配を表現して

いると考えられる。第 2 軸は、落葉層が負の方向に、微地形の斜面と斜面角度が正の方向に

当てはまることから、斜面角度と落葉層の厚さの環境勾配を表現していると考えられる。 

シダ植物のほぼ全ての種は、第 1 軸に対して正の値を取っているため、今回出現したシ

ダ植物は、ブナを避けて、スギに集中していることがわかった。第 2 軸に対しては、上位 7

種で個体数の最多のミゾシダが負の方向だったのに対し、シシガシラとホソバナライシダ

など他 5 種は正の方向に当てはまり、クジャクシダはほぼ 0 に近かった。このことから、

ミゾシダとクジャクシダ以外のシダ植物は、急勾配かつ土壌の薄い場所に偏在しているこ

とがわかった。 

 

考察と今後の予定 

今回の調査から、スギ林と人為的な微地形がシダ植物にとって、重要な生息地となること

が実証された。人工的な微地形に対してシダ植物が分布する傾向は、先行研究と一致した

（村上健太郎他 2003）。また、本調査地は林道が階段状の地形となっており、作業道にお

けるシダ植物の分布の違いについては、積雪地における階段造林の先行研究を参考にした

（高橋 1970）。平坦部分である道は、排水の悪さと積雪量の増加によって雪害を受けやす

い。本調査の道端にあたる盛土法面側の路肩部分は、排水の良さと積雪の影響の小ささの面

で優れており、斜面（道）にあたる切土法面・盛土法面は積雪の移動による雪圧を受けやす

い。ただし、作業道でもあるため、人の通行による踏圧と撹乱も考慮しなければならない。 

ブナ林とフィルター層においては、シダ植物が分布していないことが顕著であった。

nMDS の結果からも、ブナ・フィルター層はどのシダ植物に対しても不利な環境であるこ

とは明らかである。シシガシラも第 1 軸で 0 に限りなく近いものの正の値であり、ブナ林

そのものに対して選好性があるとは言えない。 

しかし、図 4(左)のグリッドマップを見ると、ブナ林の範囲であってもシダ植物は分布し

ており、特に No.3 と No.4、シシガシラとホソバナライシダを中心とした種組成パターン

が集中している。シシガシラとホソバナライシダは、単相関と nMDS の結果から、急勾配

の場所に集中していたことが明らかになっている。さらに、フィルター層はブナ林内で形成

されること、シシガシラは 2016 年度の落葉層の厚さに対して強い負の相関を示していたこ

となどから、ブナ林であっても、急勾配かつ土壌の薄い場所にこの 2 種を中心としてシダ
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植物が進出していたことが明らかになった。以上のことから、ブナ林においてシダ植物の進

出を阻害する要因の１つが落葉層であることが示唆された。 

今後の課題は、落葉層の剥ぎ取りや斜面角度の異なる場所での比較実験を行い、シダ植

物の前葉体や幼年の胞子体の発生を観察することで、斜面角度と落葉層の欠如に対するシ

ダ植物の反応を確認することである。 
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図 1. 1 ㎡マスにおける林冠の分布マップ 

0:無冠 1:ブナ 2:ホオノキ 3:ヤマモミジ 4：1~3 の重複 5：スギ 6:5 と 1~3 の重複 

表.1 本調査におけるシダ植物の個体数と出現したマス数 
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図.2 1 ㎡マスにおける微地形の分布マップ 

1:斜面 2:斜面（道） 3:道（端） 4：道 5：水路 

表.2 林冠木と微地形ごとの斜面角度と落葉層の厚さ 
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表.3 出現数の上位 7 種と全体の個体数・種数に対する林冠・微地形・斜面角度・落葉層の相関関係 

検定には、スピアマンの相関係数を使用。  p 値は ‘***’=< 0.001  ‘**’ =<  0.01  ‘*’ =< 0.05 

表.4 nMDS の第 1 軸と第 2 軸における 2 次元座標値 （左）シダ植物種 （右）環境要因 

p 値は ‘***’=< 0.001  ‘**’ =<  0.01  ‘*’ =< 0.05 

種数 全個体数 ミゾシダ
ホソバナラ
イシダ

ゼンマイ シシガシラ
クジャクシ

ダ
リョウメン
シダ

ジュウモン
ジシダ

number of
spesies

number of
al l  fe rns

Stegnogramma
pozoi ssp.
Mol l issima

Arachn iodes
boreal is
Ser izawa

Osmunda
japon ica

Blechnum
nipon icum

Adiantum
pedatum

Arachn iode
s standish i i

Po lyst ichu
m tr ipteron

略称
総数
(マス＼資料数)

12 7389 4994 975 364 343 303 253 113

-0.3476 -0.3476 -0.3293 -0.1689 -0.0977 0.0653 -0.1345 -0.0318 -0.0849
*** *** *** *** *** ** *** ***

0.0158 0.0155 0.0280 -0.0132 -0.0261 0.0314 0.0144 -0.0516 0.0575
** **

0.0422 0.0546 0.0805 0.0197 0.0065 -0.0341 -0.0118 -0.0283 0.0354
*** ** ***

0.3153 0.3042 0.2637 0.1704 0.0979 -0.0455 0.1401 0.0594 0.0569
*** *** *** *** *** * *** ** **

0.0654 0.0854 0.1032 0.0051 0.0241 -0.0272 0.0096 -0.0001 -0.0021
*** *** ***

0.0947 0.0412 0.0196 0.2535 -0.0274 -0.0335 -0.0296 -0.1308 -0.0628
*** * *** *** **

0.0357 0.0360 0.0557 0.0022 -0.0039 -0.0278 0.0003 0.0142 0.0055
**

-0.1957 -0.1339 -0.0659 -0.1853 -0.0836 -0.0795 -0.0998 0.0909 -0.0383
*** *** *** *** *** *** *** ***

-0.0154 0.0448 0.0432 -0.0733 0.0016 0.0661 -0.0082 0.0294 0.0437
* * *** *** *

0.0344 0.0077 -0.0201 -0.1184 0.0969 0.0573 0.1185 0.0677 0.0721
*** *** ** *** *** ***

-0.0221 -0.0637 -0.1027 0.0301 -0.0169 0.1325 0.0206 -0.0969 -0.0144
** *** *** ***

0.2045 0.1966 0.2285 0.1585 0.0193 -0.1475 0.0604 -0.0314 0.0822
*** *** *** *** *** ** ***

0.1352 0.1940 0.2613 0.0292 0.0160 -0.1640 0.0396 -0.0152 -0.0098
*** *** *** *** *

-0.3689 -0.3798 -0.3314 -0.1619 -0.0888 -0.0552 -0.1584 -0.0220 -0.0811
*** *** *** *** *** ** *** ***

-0.2349 -0.2532 -0.2261 -0.1182 -0.0195 -0.0333 -0.0821 -0.0177 -0.0579
*** *** *** *** **

シダ植物群

環境要因

林冠

広葉樹

ブナ c1 1375

ホオノキ c2 97

ヤマモミジ c3 30

針葉樹 スギ c4

道端 ml3 257

斜面（道） ml4 485

772

無 cn 273

自然
斜面 ml1 1489

水路 ml5 20

人工

道 ml2 249

wl.17 278

斜面角度 sa 2500

落葉層

（当年の）
落葉層

2016年冬 wl.16 2500

2017年夏 wl.17 2500

フィルター
層

2016年冬 wl.16 572

2017年夏

微地形
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図.3 nMDS 平面状に示されたシダ植物種と環境要因 

c1:ブナ c2:スギ c3:ホオノキ c4:ヤマモミジ cn:無冠 ml1:斜面 ml2: 斜面（道） ml3:

道（端） ml4: 道 ml5:水路 wl16:落葉層 2016 年 wf16:フィルター層 2016 年 ws16:落葉

層全体 2016 年 wl17:落葉層 2017 年 wf17:フィルター層 2017 年 ws17:落葉層全体 2017 年 

図.4 nMDS と非階層的クラスター分析によるシダ植物の類型化 

（左）nMDS 平面上  （右）コドラート内における 1 ㎡マス上分布マップ 
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図.5 落葉層の 1 ㎡マスごとの厚さと分布マップ  

＜１(cm)＝薄黄 1~5＝青 5~10＝緑 10＜＝ピンク 

（左上）落葉層 2016 年度  （右上）落葉層 2017 年度（左上） 

（左下）フィルター層 2016 年度  （右下）フィルター層 2017 年度 
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図.6 シダ植物の 1 ㎡マスごとの個体数と分布マップ  

＜１(cm)＝薄黄 1~5＝青 5~10＝緑 10＜＝ピンク 

（左上）全種の個体数  （中上）種数  （右上）ミゾシダ 

（左中）ホソバナライシダ  （中）ゼンマイ （右中）シシガシラ 

（左下）クジャクシダ （中下）リョウメンシダ  （右下）ジュウモンジシダ 


