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摘　要

　樹洞に営巣する鳥類や哺乳類（以下、樹洞営巣動物）にとって、樹洞は有限かつ生活に不可欠

な資源であり、樹洞の数（以下、樹洞量）はその生息地の質を反映する指標の一つである。よっ

て、樹洞木の特徴を理解し、その地域の樹洞量を把握することは樹洞営巣動物の生態を明らかに

する上で重要である。北海道にはユーラシア大陸北部一帯に生息するタイリクモモンガ Pteromys 

volans の一亜種であるエゾモモンガ P. volans orii が生息しており、樹洞を主な営巣資源として用

いることが知られているが、樹洞量がその生息地選択に与える影響については不明である。本亜

種はユーラシア個体群とは異なり、樹洞が形成されやすい落葉広葉樹のみで構成される森林にも

生息するため、広葉樹林における豊富な樹洞量が本種に与える影響を評価する上で恰好の研究対

象である。そこで本研究では、北海道東部の天然生落葉広葉樹林に存在するエゾモモンガの営巣

木となり得る樹洞木の特徴と樹洞量を異なる森林植生間で比較検討し、本種の営巣資源に関する

基礎生態学的な情報を提示することを目的とした。その結果、イタヤカエデ Acer mono が多い広

葉樹林はミズナラ Quercus crispula が多い広葉樹林と比較して約 1.8 倍もの樹洞量を有し、これ

は樹種構成に起因する樹木成長率や樹洞発生率、生立木の本数の違いが反映されたためであると

考えられた。また、植生に関わらず樹洞を有する樹木は樹洞が存在しない樹木よりも樹高が低い

傾向が示されたが、これは、低樹高の樹木では光抑制ストレスの蓄積により樹幹が脆弱化し、腐

朽が生じ易くなったためであると考えられるかもしれない。
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緒　論

　樹洞は、キツツキ類による掘削、枝折れ、凍裂などの

要因で樹木に生じた破損箇所に木材腐朽菌が侵入して形

成される空洞であり（例えば、安藤 2004）、樹洞に営巣

する哺乳類や鳥類（以下、樹洞営巣動物）にとって、ね

ぐら、休息場、繁殖の場として重要な営巣資源となる（村

木・柳川 2006；Nielsen et al. 2007；小高 2013）。通常、

樹洞は有限な資源であり（橋本ら 2006；小高 2013）、ハ

ビタット内における樹洞の数（以下、樹洞量）は樹洞営

巣動物の個体群サイズの制限要因になると言われている

（堀田・江崎 2001；Lõhmus 2003；Figueroa-de-León et 

al. 2017）。したがって、樹洞を有する樹木の本数（以下、

樹洞木数）や樹洞量を知ることは、樹洞営巣動物の生息

地の質を把握することに繋がり（小野寺 2018）、調査対

象種の基礎生態学的知見を深める基礎資料となり得ると

期待される。

　滑空性哺乳類であるタイリクモモンガ Pteromys volans

は、ユーラシア大陸北部一帯に分布し、主に針葉樹林お

よび針広混交林に生息する（Hanski et al. 2000）．完

全な樹上性であり、樹洞、または枝状に造った樹上巣を

巣として利用することが報告されている（柳川 1999）。

北海道には本種の一亜種であるエゾモモンガ P. volans 

orii が分布しており（柳川 1999；Oshida 2009）、主に針

広混交林を選好し（例えば、中野ら 1991）、カエデ類、

ナラ類などの落葉広葉樹を餌資源や営巣木として利用す

ることが知られている（柳川 1999；浅利ら 2008）。また

本亜種はユーラシア大陸に分布する個体群（以下、ユー

ラシア個体群）と同様に、樹洞をねぐら、休息場、繁殖

場として利用することが知られている（柳川 1999；名嘉

真 2007；浅利・柳川 2008）。

　エゾモモンガは営巣木としてトドマツ Abies 

sachalinensis をよく利用することが報告されている（中

野ら 1991；増田 2003；Kadoya et al. 2010；Marugame 

et al. 2010）。トドマツは北海道の天然林を構成する主

要な常緑針葉樹であり（甲山 2011）、その存在量は本亜

種の生息地の質に影響することが予想されるが、帯広市

の天然林における調査から、本亜種は生息地の優占樹種

に営巣し、樹種に対する選好性は見られないことが示唆

されている（名嘉真 2007）。したがって、本亜種の生息

には、特定の樹種の存在量ではなく単に樹洞の存在量が

影響を与えている可能性が考えられる。

　広葉樹には針葉樹よりも樹洞が形成されやすいことが

報告されており（McComb and Lindenmayer 1999；堀田・

江崎 2001）、広葉樹林に生息するタイリクモモンガは、

より多くの樹洞資源を利用することが可能であるかもし

れない。本種の分布域南東端に位置する北海道には、ユー

ラシア個体群の生息環境とは異なる落葉広葉樹のみから

構成される森林が存在し、エゾモモンガの生息が報告さ

れている（村木・柳川 2006；嶌本ら 2014；松岡 2015）．

したがって、北海道は広葉樹林における樹洞量が本種に

与える影響を評価するための恰好の調査地であると考え

られる。そこで本研究では、北海道東部の植生が異なる

２つの天然生落葉広葉樹林において、エゾモモンガの営

巣木となり得る樹洞木とその樹洞量を明らかにし、タイ

リクモモンガの基礎生態学的研究に寄与するための基礎

資料を提示することを目的とした。

方　法

調査地および調査期間

　北海道足寄町に位置する九州大学北海道演習林（面

積 3,713ha；北緯 43º14'50" 〜 21'20"、東経 143º27'55"

〜 34'09"；図 1)は標高約 100〜 450m の丘陵地帯に位置

し、総面積の約 6割にあたる 2,289ha は、ナラ類やカン

バ類、カエデ類などの落葉広葉樹のみから構成される天

然生林および二次林である（岡野 1994；中村ら 2017）。

本研究では、北海道の天然林を構成する主要な落葉広葉

樹であり（甲山 2011）、またエゾモモンガの営巣例が知

られているイタヤカエデ Acer mono とミズナラ Quercus 

crispula（例えば、中野ら 1991）に着目し、演習林内に

植生の異なる調査区を 2箇所設置した（調査区 Aおよび

B；面積 5.4ha；図 1）。イタヤカエデが多くみられるア
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サダ -ミズナラ群集 Ostryo-Quercetum grosseserratae（以

下、カエデ林）を調査区 A（17-18 林班；推定林齢 115

〜 195 年）、ミズナラが多くみられるサワシバ -ミズナ

ラ群集 Carpino-Quercetum grosseserratae（以下、ミズナ

ラ林）を調査区 B（3林班；推定林齢 95年）とした。調

査期間は 2018 年 7月 11日〜 10月 11日であった。

樹洞調査

　特定の動物が利用する樹洞量を把握するためには、樹

洞に対象種の利用資源としての基準を設け、その樹洞が

存在する樹木（樹洞木）の特徴から樹洞の形成条件を整

理する必要がある。例えば、京都府の都市林において実

施されたアオバズク Ninox scutulata が利用する樹洞の調

査では、本種が利用可能な入口直径約 10㎝を満たす樹

洞のみが数えられ、樹洞木の特徴（樹高、胸高直径、植

生など）から樹洞の形成条件が議論されている（橋本ら

2006）。そこで本研究では、増田 (2003) によって報告さ

れたエゾモモンガが利用可能な樹洞の入口の短径 2.5cm

を基準とし、樹洞資源を「樹木に存在する入口短径 2.5cm

以上の割れ目」と定義した上で、これを満たした樹洞木

の特徴と樹洞量を記録した。また、労働安全衛生規則に

規定されている高所作業（2m以上の足場での作業）を

避けるため、地上高 4ｍ未満に樹洞が存在する胸高直径

（DBH）5.0cm 以上の樹洞木を調査対象とした。

　各調査区内へランダムに 5 箇所ずつ設けた 100m ×

100m の方形区内を踏査して、方形区内に存在する全ての

当該樹洞木を分析対象とした。加えて、樹洞木付近に存

在する樹洞の無い DBH5.0cm 以上の樹木を各方形区につ

きランダムに 30本選択し、これらを対照木（コントロー

ル）として用いた。なお、樹洞は入口短径のみで判断し、

内部構造に関する調査および評価は実施しなかった。

（1）樹洞木の調査

　樹洞木について、Kadoya et al.（2010）および

Marugame et al.（2010）を参考に、i)樹種、ii)樹高 (m)、

iii) 胸高直径 (DBH) (cm)、iv) 胸高断面積 (m2)、v)状

態（生立木、枯死木）、vi) 成因（キツツキ類、枝折れ、

凍裂）を記録した。枯死木は樹種不明の立ち枯れ木とし、

倒木は含めなかった。また、カエデ類およびサクラ類の

正確な種判別が困難であったため、各々カエデ属（Acer 

spp．）およびサクラ属（Cerasus spp.）として扱った。

（2）対照木の調査

　対照木について、Kadoya et al.（2010）を参考に、i)

樹種、ii)樹高 (m)、iii)DBH (cm)、iv) 胸高断面積 (m2)、

v)状態（生立木、枯死木）を記録した。

樹洞の有無と樹木の計測値との関係

　樹洞の有無と樹木の特徴との関係を検討するために、

各調査区内で樹洞木と対照木の計測項目を比較した。樹

高、DBH の比較には Mann-Whitney の U 検定、樹種の比

較には Fisher の正確確率検定、状態の比較には χ² 独立

性検定を用いた。

　さらに、植生の違いにより樹洞の形成条件に相違があ

るのかを検討するために、調査区間で樹洞木の計測項目

を比較した。樹洞木数、樹洞量、樹高、DBH の比較には

Mann-Whitney の U 検定、樹種の比較には Fisher の正確

確率検定、状態、成因の比較には χ² 独立性検定を用いた。

　各調査区の立木本数の差を考慮するために、上記の樹

洞木数、樹洞量以外の統計解析にはランダムに抽出した

各 150本（以下、抽出樹洞木）のデータを用いた。また

各樹種の樹洞発生率（以下、樹洞率）を考慮するために、

両調査区で得られたデータをもとに、樹洞の有無を目的

変数、樹種および DBHを説明変数としてロジスティック

A

B

0 3000m

図 1． 調査地（北海道足寄町に位置する九州大学北海道

演習林）およびその中に設定された調査区．
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回帰分析（確率分布＝二項分布；リンク関数＝ロジット

関数；ステップワイズ法）を行い、赤池情報量基準（AIC）

に基づいてモデルを選択した。さらに、得られたモデル

に基づいて、再度ロジスティック回帰分析（確率分布＝

二項分布；リンク関数＝ロジット関数；変数減少法）を

行い、全変数の有意水準が P<0.01 になるまで試行を繰

り返し、その結果、有意な樹洞率を算出可能であった樹

種を含むベストモデルを選択した。なお、ベストモデル

の分析精度は Hosmer-Lemeshow 適合度検定を用いて検証

した。また樹種については CRAN のパッケージ“caret”

の dummyVars を用い、ダミー変数（0または 1）に変換

したものを統計解析に用いた。すべての統計解析には、

統計ソフト R（ver.3.4.2）（R development core team 

2017）を用いた。

結　果

樹洞木の特徴と樹洞量

　カエデ林では計 511 本（102.20 本／ ha）の樹洞木に

計 553個（110.60 個／ ha）の樹洞が、ミズナラ林では計

282 本（56.40 本／ ha）の樹洞木に計 310 個（62.00 個

／ ha）の樹洞が観察された（表 1）。カエデ林に存在す

る樹洞木はカエデ属が最も多く（83本、16.24%）、次いで、

ミズナラ（68本、13.31%）、アオダモFraxinus lanuginosa（56

本、10.95%）と続き、計 23 種であった（表 2）。一方、

ミズナラ林に存在する樹洞木はミズナラが最も多く（51

本、18.09%）、次いで、イヌエンジュ Maackia amurensis

（29本、10.28%）、キハダ Phellodendron amurense（11本、

3.90%）と続き、計 20種であった（表 3）。樹木の各計測

値の平均±標準誤差（SE）は、カエデ林で樹高 12.83 ±

7.24m（range ＝ 1.10 － 35.00m）、DBH19.52 ± 20.69cm

表１．樹木カテゴリーごとの生立木および枯死木の本数，樹高，胸高直径

　　植生 樹木カテゴリー 　状態  本数 平均樹高 ± 標準誤差 (m) 平均胸高直径 ± 標準誤差 (cm)

カエデ林 全樹洞木 生立木 399 14.71  ± 7.18 19.84  ± 21.76

(調査区A) 枯死木 112 7.94  ± 4.73 18.39  ± 13.16

　計 511 12.83  ± 7.24 19.52  ± 20.69

抽出樹洞木 生立木 118 15.54  ± 7.59 21.51  ± 23.36

枯死木   32 8.22  ± 4.46 19.92  ± 16.56

　計 150 13.23  ± 13.23 21.18  ± 22.08

対照木 生立木 139 15.46  ± 7.22 15.65  ± 11.86

枯死木 11 8.51  ± 6.48 11.31  ±  4.62

　計 150 14.95  ± 7.38 15.33  ± 11.53

ミズナラ林 全樹洞木 生立木 163 15.63  ± 7.98 23.61  ± 23.10

(調査区B) 枯死木 119 11.17  ± 7.47 23.06  ± 16.17

　計 282 13.75  ± 8.06 23.38  ± 20.44

抽出樹洞木 生立木 78 16.52  ± 8.15 26.91  ± 26.62

枯死木 72 11.68  ± 7.73 23.24  ± 15.11

　計 150 14.20  ± 8.29 25.15  ± 21.87

対照木 生立木 139 18.84  ± 6.63 25.26  ± 15.81

枯死木 11 14.83  ± 6.42 15.51  ±  6.21

　計 150 18.54  ± 6.67 24.54  ± 15.51
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表２．カエデ林で計測した樹木の存在量（本数および胸高断面積合計），樹高，および胸高直径

　　　　　　　　　樹種

学名 和名         樹洞木         対照木

Acer spp. カエデ属 83 (16.24) 39 (26.00) 0.84 ( 2.59) 0.26 ( 6.02) 10.17 ± 4.37 10.90 ± 3.73 9.95 ± 5.56 8.78 ± 2.65

Quercus crispula ミズナラ 68 (13.31) 50 (33.33) 19.90 (61.34) 2.88 (66.67) 20.85 ± 7.51 18.55 ± 6.96 51.70 ±32.68 22.56 ±15.02

Alnus hirsuta var. hirsuta ケヤマハンノキ 12 ( 2.35) 2 ( 1.33) 2.58 ( 7.95) 0.29 ( 6.71) 22.41 ± 7.90 23.70 ± 0.30 49.74 ±17.02 42.97 ± 5.41

Aria alnifolia アズキナシ 5 ( 0.98) 1 ( 0.67) 0.06 ( 0.19) 0.03 ( 0.69) 12.30 ± 4.84 11.78 ± 5.69

Betula davurica ヤエガワカンバ 6 ( 1.17) 4 ( 2.67) 0.21 ( 0.65) 0.08 ( 1.85) 20.02 ± 5.71 20.08 ± 5.08 19.34 ± 8.69 14.48 ± 5.71

Betula maximowicziana ウダイカンバ 2 ( 0.39) 0 0.07 ( 0.22)         – 17.10 ± 9.76 18.46 ±13.50

Betula platyphylla シラカンバ 5 ( 0.98) 7 ( 4.67) 0.37 (11.41) 0.20 ( 4.62) 25.20 ± 5.17 24.00 ± 4.24 30.02 ± 6.43 18.60 ± 3.71

Cerasus spp. サクラ属 17 ( 3.33) 10 ( 6.67) 0.26 ( 0.80) 0.05 ( 1.16) 12.44 ± 5.33 10.84 ± 3.74 12.26 ± 6.79 8.07 ± 1.95

Cercidiphyllum japonicum カツラ 0 0                 –         –           –           –           –           –

Cornus controversa ミズキ 2 ( 0.39) 1 ( 0.67) 0.02 ( 0.06) 0.04 ( 0.93) 14.10 ± 4.10 11.62 ± 4.73

Eleutherococcus senticosus エゾウコギ 0 0                 –           –           –           –           –           –

Euonymus hamiltonianus マユミ 1 ( 0.20) 0 0.01 ( 0.03)           –           –           –

Fraxinus lanuginosa アオダモ 56 (10.95) 2 ( 1.33) 0.52 ( 1.60) 0.02 ( 0.46) 11.03 ± 4.10 12.35 ± 3.85 9.87 ± 4.68 11.46 ± 1.91

Fraxinus mandshurica ヤチダモ 0 1 ( 0.67)           – 0.01 ( 0.23)           –           –

Hydrangea paniculata ノリウツギ 0 5 ( 3.33)           – 0.02 ( 0.46)           – 6.34 ± 1.67           – 6.37 ± 0.85

Kalopanax septemlobus ハリギリ 3 ( 0.59) 1 ( 0.67) 0.10 ( 0.31) 0.02 ( 0.46) 19.00 ± 6.06 19.74 ± 6.15

Maackia amurensis イヌエンジュ 51 ( 9.98) 3 ( 2.00) 0.91 ( 2.81) 0.05 ( 1.16) 16.34 ± 7.41 19.07 ± 5.80 14.00 ± 5.63 14.27 ± 4.63

Magnolia obovata ホオノキ 1 ( 0.20) 1 ( 0.67) 0.01 ( 0.03) 0.02 ( 0.46)

Ostrya japonica アサダ 6 ( 1.17) 5 ( 3.33) 0.05 ( 0.15) 0.15 ( 3.47) 9.87 ± 4.37 15.55 ± 7.23 9.58 ± 3.70 16.61 ± 6.41

Phellodendron amurense キハダ 4 ( 0.78) 0 0.32 ( 0.99)           – 23.78 ± 3.64           – 30.56 ± 9.78           –

Quercus dentata カシワ 1 ( 0.20) 0 0.01 ( 0.03)           –           –           –

Staphylea bumalda ミツバウツギ 3 ( 0.59) 2 ( 1.33) 0.02 ( 0.06) 0.01 ( 0.23) 6.13 ± 2.42 5.20 ± 8.55 8.33 ± 2.15 9.39 ± 3.50

Tilia japonica シナノキ 15 ( 2.93) 2 ( 1.33) 0.21 ( 0.65) 0.04 ( 0.93) 14.41 ± 4.32 23.15 ± 0.65 12.64 ± 4.59 15.84 ± 5.17

Tilia maximowicziana オオバボダイジュ 46 ( 9.00) 3 ( 2.00) 0.56 ( 1.73) 0.01 ( 0.23) 10.93 ± 3.80 10.00 ± 5.00 11.26 ± 5.31 8.59 ± 3.50

Toxicodendron trichocarpum ヤマウルシ 10 ( 1.96) 0 0.05 ( 0.15)           – 7.75 ± 2.11           – 7.27 ± 2.45           –

Ulmus davidiana var. japonica ハルニレ 2 ( 0.39) 0 0.07 ( 0.22)           – 21.00 ± 4.24           – 21.80 ± 1.13           –

Abies sachalinensis トドマツ 0 0           –           –           –           –           –           –

　　　　－ 枯死木 112 (21.92) 11 ( 7.33) 5.31 (16.37) 0.13 ( 3.01) 7.94 ± 5.00 8.51 ± 6.18 18.39 ±16.34 11.31 ± 4.40

計 511 150 32.44 4.32

ハイフォンはデータが得られなかったことを示す．

7.00 8.91

18.00 8.91

27.00 17.83

13.00 18.00 10.50 15.60

19.80 20.69

25.50 21.65

17.00 10.19

本数とその割合(％) 胸高断面積合計(㎡)とその割合(％) 平均樹高±標準誤差(m) 平均胸高直径±標準誤差(cm)

樹洞木 対照木 樹洞木 対照木 樹洞木 対照木

表３．ミズナラ林で計測した樹木の存在量（本数および胸高断面積合計），樹高，および胸高直径

　　　　　　　　　樹種

学名 和名 　　　　　樹洞木　　　　　対照木

Acer spp. カエデ属 9 ( 3.19) 17 (11.33) 0.35 0.34 ( 3.43) 13.72 ± 6.16 14.94 ± 5.80 16.20 ±15.12 14.74 ± 6.54

Quercus crispula ミズナラ 51 (18.09) 79 (52.67) 9.62 7.84 (79.11) 18.63 ± 8.07 20.65 ± 6.11 37.46 ±31.61 31.17 ±17.21

Alnus hirsuta var. hirsuta ケヤマハンノキ 1 ( 0.35) 0 0.01         –           –           –

Aria alnifolia アズキナシ 0 0         –         –           –           –           –           –

Betula davurica ヤエガワカンバ 4 ( 1.42) 6 ( 4.00) 0.61 0.39 ( 3.94) 30.70 ± 3.56 24.67 ± 2.74 42.26 ±13.04 27.92 ± 7.27

Betula maximowicziana ウダイカンバ 1 ( 0.35) 0 0.13         –           –           –

Betula platyphylla シラカンバ 4 ( 1.42) 3 ( 2.00) 0.42 0.14 ( 1.41) 22.17 ±12.91 20.70 ±10.38 34.48 ±17.26 23.63 ± 8.47

Cerasus spp. サクラ属 6 ( 2.13) 11 ( 7.33) 0.07 0.18 ( 1.82) 12.43 ± 3.94 14.24 ± 4.27 12.15 ± 2.33 14.19 ± 2.98

Cercidiphyllum japonicum カツラ 3 ( 1.06) 0 0.14         – 14.40 ± 5.30 19.92 ±13.77           –

Cornus controversa ミズキ 0 0         –         –           –           –           –           –

Eleutherococcus senticosus エゾウコギ 1 ( 0.35) 0 < 0.01         –           –

Euonymus hamiltonianus マユミ 0 0         –         –           –           –           –           –

Fraxinus lanuginosa アオダモ 6 ( 2.13) 0 0.04         – 8.08 ± 0.89           – 8.67 ± 2.26           –

Fraxinus mandshurica ヤチダモ 7 ( 2.48) 0 0.69         – 18.33 ± 6.92           – 32.56 ±14.22           –

Hydrangea paniculata ノリウツギ 0 0         –         –           –           –           –           –

Kalopanax septemlobus ハリギリ 4 ( 1.42) 7 ( 4.67) 0.33 0.44 ( 4.44) 12.13 ± 4.34 19.57 ± 5.34 23.87 ±21.86 26.37 ±11.01

Maackia amurensis イヌエンジュ 29 (10.28) 9 ( 6.00) 0.45 0.18 ( 1.82) 11.70 ± 4.07 14.27 ± 8.74 12.35 ± 6.56 13.62 ± 8.74

Magnolia obovata ホオノキ 6 ( 2.13) 2 ( 1.33) 0.03 0.01 ( 0.10) 11.43 ± 3.17 9.10 ± 2.97 8.22 ± 1.51 6.97 ± 2.66

Ostrya japonica アサダ 0 0         –         –           –           –           –           –

Phellodendron amurense キハダ 11 ( 3.90) 1 ( 0.67) 0.72 0.09 ( 0.91) 23.05 ± 7.82 26.77 ±10.88

Quercus dentata カシワ 0 0         –         –         –         –         –           –

Staphylea bumalda ミツバウツギ 0 0         –         –           –           –           –           –

Tilia japonica シナノキ 0 0         –         –           –           –           –           –

Tilia maximowicziana オオバボダイジュ 6 ( 2.13) 1 ( 0.67) 0.04 0.02 ( 0.20) 11.57 ± 2.57 9.49 ± 0.96

Toxicodendron trichocarpum ヤマウルシ 11 ( 3.90) 2 ( 1.33) 0.05 0.01 ( 0.10) 8.65 ± 3.07 8.40 ±3.39 7.23 ± 1.26 6.21 ± 0.23

Ulmus davidiana var. japonica ハルニレ 1 ( 0.35) 1 ( 0.67) 0.15 0.04 ( 0.40)

Abies sachalinensis トドマツ 2 ( 0.71) 0 0.07         – 15.50 ± 0.50           – 21.25 ± 4.22           –

　　　　－ 枯死木 119 (42.20) 11 ( 7.33) 7.39 0.24 ( 2.42) 11.17 ± 7.44 14.83 ± 6.21 23.06 ±16.10 15.51 ± 6.21

計 282 150 21.32 9.91

30.60 34.06

15.30 15.30

14.50 19.80 43.93 21.33

18.00 9.87

25.20 40.11

3.40 7.32

本数とその割合（％） 胸高断面積合計(㎡)とその割合(％) 平均樹高±標準誤差(m) 平均胸高直径±標準誤差(cm)

樹洞木 対照木 樹洞木 対照木 樹洞木 対照木

表 2. カエデ林で計測した樹木の存在量（本数および胸高断面積合計），樹高，および胸高直径

表 3. ミズナラ林で計測した樹木の存在量（本数および胸高断面積合計），樹高，および胸高直径

北海道東部における天然生落葉広葉樹林の樹洞資源の特徴 ―エゾモモンガの樹洞資源利用可能性に着目して―
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（range ＝ 5.41 － 126.69cm）であり、ミズナラ林で樹高

13.75 ± 8.06m（range ＝ 0.70 － 32.40m）、DBH23.38 ±

20.44cm（range ＝ 5.09 － 133.37cm）であった（表 1）。

カエデ林の胸高断面積合計は 32.44 ㎡（6.49 ㎡ /ha）で

あり（表 2）、ミズナラ林の胸高断面積合計は 21.32 ㎡

（4.36 ㎡ /ha）であった（表 3）。

　カエデ林では樹洞木 511 本のうち 399 本（78.08%）が

生立木、112 本（21.92%）が枯死木であり、ミズナラ

林では樹洞木 282 本のうち 163 本（57.80%）が生立木、

119 本（42.20%）が枯死木であった（表 1）。またカエ

デ林では樹洞 553 個のうち 52 個（9.40%）がキツツキ、

196 個（35.45%）が枝折れ、305 個（55.15%）が凍裂に

起因するものであった．一方、ミズナラ林では樹洞 310

個のうち 72 個（23.23%）がキツツキ、122 個（39.35%）

が枝折れ、116個（37.42%）が凍裂に起因するものであっ

た。

樹洞の有無に影響する要因

　カエデ林において、樹洞木は対照木と比べて有意に樹

高が低かった（P<0.05、Mann-Whitney's U test）。ま

た樹種構成が異なり（P<0.01、Fisher's Exact test）、

樹洞木の状態にも有意な差が認められた（P<0.01、

Pearson's χ² test）．その一方、樹洞の有無による DBH

の値には有意な差が認められなかった（P=0.24、Mann-

Whitney's U test）。ミズナラ林でも同様の結果が得

られ、樹洞木はコントロールと比べて有意に樹高が低

かった（P<0.01、Mann-Whitney's U test）。また樹種

構成が異なり（P<0.01、Fisher's Exact test）、樹洞木

の状態にも有意な差が認められた（P<0.01、Pearson's 

χ² test）。一方、樹洞の有無による DBH の値には有意

な差が認められなかった（P=0.12、Mann-Whitney's U 

test）。

　ロジスティック回帰分析の結果、AIC を基準に選択し

たモデルには、DBH の他に、カエデ属、ミズナラ、ヤエ

ガワカンバ Betula davurica、シラカンバ B. platyphylla、

サクラ属の複数種 Cerasus spp.（以下、サクラ属）、ア

オダモ、ノリウツギ Hydrangea paniculata、ハリギリ

Kalopanax septemlobus、ホオノキ Magnolia obovata、ア

サダ Ostrya japonica、ミツバウツギ Staphylea bumalda、

オオバボダイジュ Tilia maximowicziana が含まれた。得

られたモデルに対して変数減少法を適用し、再度ロジ

スティック回帰分析を行った結果、ベストモデルには、

DBH［オッズ比 1.03；95% 信頼区間（1.02-1.04）］、および、

樹洞率が高い樹種順に、カエデ属［0.21；（0.14-0.33）］、

サクラ属［0.14；（0.07-0.26）］、アサダ［0.12；（0.04-

0.39）］、ヤエガワカンバ［0.09；（0.03-0.22）］、ハリギ

リ［0.08；（0.03-0.23）］、シラカンバ［0.08；（0.03-0.20）］、

ミズナラ［0.06；（0.04-0.09）］が含まれた。ベストモ

デルは、DBH が大きい樹木ほど樹洞が形成されやすくな

り、また樹種によってその程度が異なることを示した。

しかしながら、両調査区で多く見られたカエデ属とミズ

ナラにおいて、カエデ属はミズナラより DBHが小さいに

もかかわらず、樹洞が形成され易い傾向が認められた（図

2）。
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図 2.  両調査地に生育するカエデ属およびミズナラの胸

高直径の分布．

橙色は樹洞木数，青色はコントロール数を表す．
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異なる植生間での樹洞木の比較

　カエデ林は、ミズナラ林と比較して樹洞木数

（P<0.01、Mann-Whitney's U test）、樹洞量（P<0.01、

Mann-Whitney's U test）、 生 立 木 数（P<0.01、Mann-

Whitney's U test）が有意に多かったが、枯死木数に

は有意差が認められなかった（P=0.76、Mann-Whitney's 

U test）。またカエデ林はミズナラ林よりも DBH が有意

に小さく（P<0.01、Mann-Whitney's U test）、構成樹種

（P<0.01、Fisher's Exact test）、樹洞木の状態（P<0.01、

Pearson's χ² test）、樹洞の成因（P<0.01、Pearson's 

χ² test）に有意な差が認められたが、樹高には有意

差が認められなかった（P=0.36、Mann-Whitney's U 

test）。

考　察

樹洞の有無に影響する要因

 樹洞の有無には樹木ごとに存在する樹洞率が影響し、

例えば DBH や樹種は樹洞率に関わる主要因であるとさ

れてきた（Fan et al. 2003a）。しかし本研究において、

両調査区ともに DBH による樹洞形成への影響は見られ

ず、その一方で、樹洞の形成に樹高、樹種、状態が寄与

していた。樹種について、本結果は各樹種で樹洞率の

程度が異なるという先行研究（Fan et al. 2003b；小野

寺 2018）の結果を支持しており、本調査地でも同様の

傾向が認められた。また樹高について、植生に因らず低

樹高の樹木ほど樹洞が形成されやすい傾向が示された

が、この理由として樹木間の競合が考えられる（例えば、

Umeki 2001；Enoki et al. 2018）。光を巡る競合では隣

接する樹木間で樹高に影響を与えることが知られており

（Weiner and Thomas 1986）、また、樹高の差異に起因す

る光抑制などの環境ストレスは樹木の生理機能へ悪影響

を及ぼし、樹木が腐朽や疾病に対して脆弱となることが

報告されている（Boddy and Rayner 1983）。実際に、北

海道静内町のエゾヤマザクラ Prunus sergenti 並木では、

後継樹がその日照条件の悪さから衰弱し、樹木サイズが

小さい場合でも樹幹が腐朽した例が報告されている（山

口・田中 1995）。本調査地においても低樹高の樹木は高

樹高のものより多くの光抑制ストレスを蓄積し、それが

樹幹の脆弱化を惹起したため、樹洞が形成されやすかっ

たのかもしれない。

　各樹種の樹洞率について、小野寺（2018）は、北海道

南部の広葉樹林で樹洞の有無に関する調査を行い、その

樹洞率はイタヤカエデが最も高く、次いでシラカンバ、

ミズナラの順であると推定しており、北海道立林業試験

場道南支場（2007）もこの結果を支持している。本調査

地においても、ロジスティック回帰分析の結果、各樹種

の樹洞率について先行研究と同様の傾向がみられた。し

たがって、北海道の広葉樹林では樹種ごとに一定の樹洞

率が存在し、これらが森林全体の樹洞量に反映されたの

かもしれない。 

異なる植生間での樹洞木の比較

1. 樹洞量

　森林内の樹洞数は、樹木の特徴（DBH および樹種）や

環境条件（立木密度、胸高断面積合計、林齢、組成な

ど）、攪乱によって変動することが知られている（Fan 

et al. 2003a,b；Temesgen et al. 2008；Lindenmayer 

et al. 2012）。オーストラリア南東部では、山火事およ

び過去の伐採の影響による樹洞数減少が危惧されている

（Lindenmayer et al. 2012）。しかしながら、本研究で用

いた両調査区には人為的影響は及んでおらず、攪乱によ

る影響は排除して問題ないと判断される。一方、北米で

は、森林内の樹洞数が立木密度と正の相関を示すことが

示唆されており（Temesgen et al. 2008）、ミズナラ林

より立木密度が高かったカエデ林において、より多くの

樹洞が存在したのかもしれない。

2. 樹種

　各樹種で樹洞率が異なることから、既述の通り森林内

の樹洞数は樹種構成によって変動する可能性がある。ま

た先行研究（橋本ら 2006；小野寺 2018）により、各樹

種の樹洞率は、その物理的な強度および耐朽性に応じて

異なることが示唆されている。両調査区で多くみられた

北海道東部における天然生落葉広葉樹林の樹洞資源の特徴 ―エゾモモンガの樹洞資源利用可能性に着目して―
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樹種を比較すると、カエデ属はミズナラよりも高い樹洞

率を示した。両種の耐朽性に着目すると、イタヤカエデ

はミズナラよりも心材が腐朽しやすいことが報告されて

おり（浅井ら 1996）、また両種の樹洞率は心材腐朽の発

生率と関連することが示唆されている（小野寺 2018）。

したがって、両調査区で見られた樹洞量の相異には、イ

タヤカエデの様な樹洞率の高い樹種の占有割合の違いが

影響したのかもしれない。

3. 樹洞木のサイズ（樹高および DBH）

　異なる植生間における樹洞量の差異に関して、樹洞木

の平均樹高は樹洞量に影響せず、その一方で、樹洞木の

平均 DBHが小さいカエデ林にはミズナラ林よりも多くの

樹洞が存在した。この理由として、各樹種の DBH成長率

の違いが挙げられる。樹木の成長率は種によって異な

るため、一般に、同齢の樹木であっても、種ごとにそ

のサイズは異なっている。橋本ら（2006）は、クスノキ

Cinnamomum camphora の樹洞が太い巨樹にのみ形成さ

れることを明らかにし、樹種間で見られる樹洞率の違い

には、それらの生育期間を考慮する必要があると述べて

いる。両調査区で多く見られた樹種では、ミズナラの方

がイタヤカエデより成長率が高く（Umeki 2001）、DBHに

対するイタヤカエデの高い樹洞率は、その低い成長率が

原因であることが示唆されている（小野寺 2018）。本研

究においても、カエデ属およびミズナラの成長率の違い

が全体的な樹洞率の差異を惹起し、その結果として樹洞

木の平均 DBHおよび樹洞量に相異が生じたのかもしれな

い。

4. 状態および成因

　両調査区に存在する樹洞木の多くは枯死木であり、ま

た樹洞木の状態に応じてその成因も異なっていた。こ

の理由として、天然生林の森林動態が影響したことが

考えられる。一般に天然更新後の二次林には多様な樹

種が生育するが、北海道や東北地方では寿命の短いカ

バノキ属 Betula spp. 等が先駆樹として定着する（松木

2011）。両調査区にはカバノキ属であるウダイカンバ B. 

maximowicziana やシラカンバが定着しており、天然更新

直後に一斉に生育したこれらの先駆樹が寿命に達したた

め、両調査区で枯死木の存在密度が高かったのかもしれ

ない。

　また樹洞の成因に着目すると、キツツキ樹洞の多くは

枯死木に存在した（カエデ林：52個中 44 個が枯死木；

ミズナラ林：72個中 64個が枯死木）。一般に、多くのキ

ツツキ類は営巣および採餌場所として立枯れ木に高い選

好性を示し（松岡・高田 1999）、北海道に分布するアカ

ゲラ Dendrocopos major やコゲラ D.kizuki も同様に腐朽

した立枯れ木を選好する傾向がある（石田・多賀 1988；

山内ら 1997）。本調査地においても、両種が枯死木を選

好して掘削したため、両調査区に多くのキツツキ樹洞が

みられた可能性は高い。一方、凍裂樹洞の多くは生立木

に見られ（カエデ林：305 個中 273 個が生立木；ミズナ

ラ林：116 個中 95個が生立木）、枯死木にはあまり見ら

れなかった。凍裂は厳冬期に樹幹が割裂する現象である

が、一般に春期には閉塞する程度の弱い損傷である（佐

野 1996）。枯死木に存在する凍裂樹洞数が少なかったこ

とから、本調査地における凍裂は樹木の立ち枯れを惹起

する損傷としてではなく、逆に生立木に多くの樹洞資源

を提供する樹洞の成因として機能したことが示唆され

る。

エゾモモンガの資源利用可能性

　両調査区にみられた多くの落葉広葉樹種（カエデ属、

ミズナラ、ケヤマハンノキ Alnus hirsuta var. hirsuta、ウ

ダイカンバ、シラカンバ、サクラ属、ヤチダモ Fraxinus 

mandshurica、ハリギリ、ホオノキ、キハダ、カシワ

Quercus dentata、シナノキ Tilia japonica）については、

これまでに針広混交林や広葉樹林に生息するエゾモモン

ガによる樹洞利用例が報告されており（中野ら 1991；増

田 2003；名嘉真 2007；Kadoya et al. 2010；Marugame 

et al. 2010）、特にイタヤカエデは落葉広葉樹の中で

も営巣木として高い利用性が認められている（中野ら

1991；Kadoya et al.2010）。したがって、カエデ属の樹

洞木が数多く存在するカエデ林は本亜種により多くの営

巣資源を提供することが可能であるかもしれない。

　しかしながら、エゾモモンガはカエデ属が多く見られ
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ない平野部の耕地防風林（辻ら 2004）や人工林にも生息

するため（柳川 1994）、カエデ属の豊富さのみが本亜種

の生息地選択の要因であるとは断言できない。ユーラシ

ア個体群において、餌資源量が本種の生息に影響を及ぼ

すことが報告されている（Hanski et al. 2000）ことから、

落葉広葉樹林に生息する本亜種に関しても採食物の確認

や生態調査を行うことで生息地の環境を詳細に評価でき

るかもしれない。さらに、両調査区には今回成因を記録

した樹洞の他、“幹折れ跡”、“幹と枝の間”、“木のねじれ”

にも樹洞が存在したことから、落葉広葉樹林はエゾモモ

ンガにさらに多様な成因の営巣資源を提供可能であるか

もしれない。これらについては今後の研究課題であろう。
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Abstract

Tree cavities are important and limited resources for 

arboreal small-sized mammals and forest birds.  Therefore, 

cavities may be useful indicators for evaluating habitat 

quality.  To understand ecological characteristics of animals 

nesting in cavities, it is important to understand characteristics 

of cavity trees and document number of cavities in the 

habitat.  The Siberian flying squirrel, Pteromys volans, is 

widely distributed in the northern part of Eurasian Continent, 

Sakhalin, and Hokkaido; is arboreal; and nests in cavities.  

On Hokkaido Island, Japan, there is an endemic subspecies, 

Pteromys volans orii.  Unlike the Eurasian population’s 

habitat (coniferous or mixed forest), the Hokkaido population 

occurs in deciduous or mixed forest.  In general, deciduous 

trees have more cavities than coniferous trees.  On Hokkaido, 

then, deciduous forests may provide more nest resources for 

Siberian flying squirrels.  To obtain fundamental information 

on cavity resources in Hokkaido’s deciduous forests, we 

documented number of cavities and characteristics of cavity 

trees in two different deciduous forests: Acer mono-rich forest 

and Quercus crispula-rich forest.  The Acer mono-rich forest 

had many more cavities that the Quercus crispula-rich forest.  

Tree growth rate, number of cavities, and number of live 

trees may have affected this difference.  In both forests, more 

cavities were found in shorter sub-canopy trees than in taller 

canopy trees.  These sub-canopy trees may be more likely to 

decay because of the stress of competing for sunlight. 

北海道東部における天然生落葉広葉樹林の樹洞資源の特徴 ―エゾモモンガの樹洞資源利用可能性に着目して―


