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第1章 序 論 

 

第1節 二次的自然が内包し得る生物多様性 

 

 長期間にわたって人為的な管理を受けてきた二次的自然は，日本の国土面積の大部分を占める．

環境庁自然保護局（1999）が全国の基準地域メッシュ（3次メッシュ，約 1×1km）に着目して実施し

たサンプリング調査では，国土に占める各種の二次的自然の面積比率は，二次林（植生自然度 7 あ

るいは 8の二次林）が 23.9％，植林が 24.8%，二次草原が 3.6％，農地が 22.9％であるとされており，

これらを合わせると，国土面積の 75.2％が何らかの二次的自然に覆われていることになる．また，

自然環境研究センター（2003）は，2次メッシュ（約 10×10km）の 1区画を構成する 100個の 3次

メッシュ内の優占植生から集計・分類を行い，全国の 2次メッシュ 4,601個のうち，二次林（植生自

然度 7 の二次林，あるいは自然度 8 の二次林のうちシイ－カシ萌芽林．植林は含まない）が優占す

るものが 1,111個（全体の 24.1％），農地が優占し，かつ二次林が存在するものが 817個（同 17.8％），

二次草原が優占するものが 71 個（同 1.5％）存在すると報告している．これらを合わせた地域（こ

こでは「里地里山」）が国土面積に占める比率は 42.8％となる（タイプ間の重複があるため，3タイ

プの比率の和とは一致しない）．広大な面積を占める二次的自然は，様々な生物種の生息の場として

重要な役割を担ってきた（鷲谷・矢原 1996; 田端 1997; 宇田川 2000; 武内ほか 2001; 武内 2006）． 

 生物の種の多様性は，遺伝子や生態系，ランドスケープの多様性とともに，生物多様性を構成す

る要素である（例えば，Reid and Miller 1989; Wilson 1992; 鷲谷・矢原 1996; プリマック・小堀 1997）．

国際連合が行った「ミレニアムエコシステム評価」は，生物多様性は様々な生態系サービスに直接

的および間接的な影響を及ぼすとしている（Millennium Ecosystem Assessment 2005）．同評価では，

地域の生態系が人間社会にもたらす便益を，次の 4つに分類している．すなわち，(a)食糧，木材，

燃料，遺伝子資源などを生産する供給サービス，(b)大気・気候や水の調整，土壌浸食の抑制，水の

浄化と廃棄物の処理などを行う調整サービス，(c)精神的・審美的価値，娯楽とエコツーリズムなど

の便益をもたらす文化的サービス，(d)土壌形成，光合成，栄養塩や水循環といった，他の全てのサ

ービスのもととなる基盤サービスである．同評価は，ある地域での特定の生物種の消失は生態系サ

ービスに変化をもたらすとしている．日本の国土面積の多くを占める二次的自然に生息する様々な

生物種を保全することは，生態系サービスの維持にとって不可欠である． 

 生態学や景観生態学の研究者らは，人為的に管理されてきた国内の二次的自然と様々な生物との

関係に 1980 年代後半ごろから注目し始め，その保全の必要性を認識するようになった（守山 1988, 

1997a; 我が国における保護上重要な植物種及び群落に関する研究委員会種分科会 1989; 石井ほか 

1993; 田端 1997）．農地や草地，樹林地（二次林や植林）などからなる二次的自然は，1990年代以降

には，里山あるいは里地里山と呼称されることが多くなり（例えば，田端 1997; 武内ほか 2001），

メディアによる扱いも増えてきた．今日では国も二次的自然の生物多様性保全に大きな関心を寄せ

るようになった．1995年に閣議決定された最初の「生物多様性国家戦略」では，二次林や農地など

の二次的自然の生息環境における生物多様性の保全の重要性を述べており，その後の生物多様性国

家戦略も，二次的自然の中での生物多様性の重要性を認め，その保全策について検討している．2012

年に閣議決定された「生物多様性国家戦略 2012－2020」は，生物多様性の損失要因を 4つの危機に



 2 

整理し，二次的自然の中での生物多様性保全の様々な課題の背景にある，自然に対する働きかけの

縮小による危機を「生物多様性の第 2の危機」と位置付けている．また，農林水産省も 2012年に策

定した「農林水産省生物多様性戦略」の中で，二次的自然の中の生物多様性に配慮した農林水産業

の推進を掲げている．グローバルな観点から，より一般的にとらえた二次的自然についてみても，

人間と自然の歴史的・持続的な相互作用の中で形成されたランドスケープは Socio-Ecological 

Production Landscapes（SEPLs）として近年重要視され，適切な制度やガバナンスを土台にした持

続的な利用を通じて生態系サービスを産み出すと期待されている（Gu and Subramanian 2012）． 

 

第2節 二次的自然の特徴と人間活動 

 

 国内の二次的自然は人間活動と歴史的に深く関わってきた．過去数百年間ないし数千年間にわた

って人為的管理の影響を受けてきた，東日本以西の平野部から低山帯の二次的自然は，生物の生息

域として，以下のような特徴的なランドスケープからとらえられる． 

 薪炭や緑肥（刈敷），用材を採取するための樹木の伐採，焼畑農業は，植生遷移の抑制あるいは退

行をもたらし（市川・斎藤 1985; 守山 1988; 田端 1997; 広木 2002; 有岡 2004a, 2004b），地域によ

っては，過剰な利用が樹木植生の乏しい草山やはげ
．．

山（禿赭地）を産むことになった（千葉 1973; 水

本 2003）．また，繰り返される樹木利用は，伐採跡地から高木林に至るまで様々な遷移段階の植生

をパッチ状に形成した（守山 1988; 井手 1995）．他方で，季節風の吹き付けを緩和させたり建材を

採取したりするための屋敷林や，地域の信仰対象に付随した社寺林も居住地に近接して存在してき

た（市川・斎藤 1985; 田端 1997）．焼畑農業は縄文時代中期には始まっていたと考えられ（守山 1988），

中世まで全国的に行われ（市川・斎藤 1985），やはり異なる段階の小さな植生パッチを作り出して

いた．屋根葺き材料や緑肥の採取，牛馬の飼養のための採草・放牧は，草地を形成・維持していた

（市川・斎藤 1985; 守山 1988; 田端 1997; 小椋 2012; 須賀ほか 2012）． 

 水田稲作は縄文時代末期には日本列島に導入され，国内の水田面積は江戸時代中期で 170万 ha程

度に達したと推定される（山崎 1996）．水田では，洪水などの自然撹乱を人為的管理が肩代わりす

ることで，多くの水辺性生物に生息地を提供してきた（守山 1997a; 藤岡・吉田 2002; 鷲谷 2007）．

農地には，耕作地以外に畦畔（畦）や水路，ため池などが付随してきた（田端 1997; 江崎・田中 1998）． 

 伝統的農村では，住民の生活・生業によって二次林や草地，農地などの土地利用が結節し，地域

内に時空間的なパッチ－モザイク構造が作り出され（井手 1995; 田端 1997），また，異なる生息環

境が接する部分でエッジ構造が形成された．守山（1988）は，江戸時代の農業技術では，干鰯や人糞

尿を肥料として利用しない地域の場合で，水田に緑肥を投入するために，水田面積と同程度ないし

数倍の面積の二次林が必要であったと推定している． 

 二次的自然の伝統的な利用や配置について，関東地方以西の地域での土地利用を調べた事例をみ

ると，広島県比和町（合併後は庄原市）では，1960年代まで，牛に踏ませた草本を厩肥として水田

に投入するために，各農家は水田の約 2 倍の面積の草地を近傍に維持していた（染矢ほか 1989）．

明治初期の茨城県南部での土地利用では，農地に投入する緑肥と，地域で利用された役畜である馬

の飼料の採取のために樹林地と草地が必要であり，水田と畑地の面積がそれぞれ 14%と 20％であっ

たのに対して，樹林地と草地はそれぞれ 43％と 20％に及んだと推定される（スプレイグほか 2000）．
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京都府北部の丹後半島の山間地域でも，20世紀初めには，樹林地や草地，灌木地，農地がモザイク

構造を呈していた（深町 2000）．滋賀県志賀町では 1930年ごろには，薪炭林や用材林，草地，農地

などが，集落近傍の山麓から低山にかけて管理されていた（堀内ほか 2004）．後述する燃料革命以

前における，埼玉県（武蔵野台地）の三富新田（守山 1997b），京都府木津川市の鹿背山（岩佐ほか 

2010），志賀町（堀内ほか 2004）の事例から，樹林地や農地，集落などが混在し，植生管理が日常的

に行われる空間は，数百mの単位でとらえられる． 

 このような二次的自然のランドスケープは，人間活動と自然環境が結びついて形成された文化景

観（Schmithusen 1960）の 1 つと言える．二次的自然は，人間活動から切り離してその全体をとら

えることが出来ないし，その構造は人間活動のあり方によって変わり得る． 

 二次的自然の特徴的なランドスケープは，人間活動の変容によって大きく様変わりしつつある． 

 家庭燃料が薪炭から化石燃料へと移行し（いわゆる燃料革命），化学肥料の農業利用が拡大したこ

とから，二次林の管理の縮小・停止が進み，林の構造は変化し，植生遷移が進行している（石井ほか 

1993; 服部ほか 1995; 田端 1997; 宇田川 2000; 有岡 2004b）．また，放置された竹林が拡大しつつ

ある（服部ほか 1995; 田端 1997; 有岡 2004b）．農業の機械化によって牛馬の利用がなくなり，屋

根葺き材料や緑肥の採取も不要となったため，草地も放置され，植生遷移が進んでいるほか（石井

ほか 1993; 高橋 2000），多くの樹林地がスギ Cryptomeria japonicaやヒノキ Chamaecyparis obtusaの

植林地に転換された（石井ほか 1993; 宇田川 2000）．高齢化が進んだ地域や生産不利地域では特に

休耕あるいは耕作放棄される農地も増大した（田端 1997; 宇田川 2000）．管理の縮小・停止につれ

て，地域の二次的自然は，集約的な農地，あるいは放置された樹林地へと二極的に均質化し，生息

環境のモザイク構造は失われてきた（井手 1995; 宇田川 2000）．宅地化や道路建設などは，二次的

自然を生物の生息に適さない空間へと改変し（田端 1997; 有岡 2004b），残った生息地も小面積に断

片化された（石井ほか 1993; 服部ほか 1995; 宇田川 2000）． 

 全国的にみると，森林面積は過去約 100年間にわたりほぼ一定で，国土面積の約 3分の 2を占め

ているものの，これは低標高・緩傾斜域での森林の減少を高標高・急傾斜域での増加が補ってきた

ためであり，特に関東圏や大阪府内では森林は改変によって縮小してきた（酒井・孫 2001）．20世

紀初頭には国内に 500万 ha程度広がっていたと推定される草地は，20世紀末には 10分の 1以下ま

で減少している（小椋 2012）．関東平野での研究事例では，茨城県南部では過去 120 年間に市街地

面積が 10倍以上に拡大し，樹林地面積は約 2分の 1に縮小した（スプレイグ・岩崎 2009）．多摩丘

陵では，過去 100年程度の間に樹林地の面積が 3分の 1以下に減少し，畑地と水田も約 3分の 1に

縮小したが，市街地は大幅に拡大した（別所ほか 2001）．愛知県瀬戸市では，20世紀後半の 50年程

度で，アカマツ Pinus densiflora の群落や田畑，荒地が，コナラ Quercus serrata やアベマキ Quercus 

variabilisなどからなる落葉広葉樹群落に置き換わり，全体的な植生・土地利用も，落葉広葉樹群落，

スギ・ヒノキ植林，宅地を主体とする構成へと単純化した（木村ほか 2000）．広島県南西部では 19

世紀末からの 100年程度で草地面積が 10分の 1以下に縮小し（田村ほか 2009），岐阜県白川村の荻

町でも，管理停止が拡大した20世紀後半の30年間で草地面積は約5分の1に減少した（黒田 2002）．

兵庫県宍粟市内の集落では，60年余りの間に，広葉樹二次林と草地が大きく縮小し，スギ・ヒノキ

の植林が大幅に増加していた（金澤ほか 2010）．広島県千代田町（合併後は北広島町）では，管理停

止にともなって植生・土地利用が単純化し，高木林が拡大し（鎌田・中越 1990），徳島県の山間地域
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では，焼畑農業や採草などの停止によって，土地利用が均質化した（鎌田・曽宮 1995）．新潟県佐渡

島の小佐渡丘陵東部では，20 世紀半ばからの 50 年間で棚田の放棄が相次ぎ，その作付面積は 5 分

の 1に減少した（原田ほか 2006）．大阪府枚方市の東部丘陵では，20世紀後半の約 60年で広大な樹

林地や農地が改変され，新たに宅地化された面積は，調査対象地の 40％を超えた（横山 2011）． 

 

第3節 二次的自然の管理と生物の関係 

 

 既に述べたように，二次的自然と生物の関係に研究者が注目し始めたのは近年のことである．二

次的自然の変化に最も早くから関心を寄せてきたのは植物生態学の研究者であり，管理の縮小・停

止が植物に影響を及ぼしているという認識は，1980年代に広まり始めていた（例えば，我が国にお

ける保護上重要な植物種及び群落に関する研究委員会種分科会 1989）．植物については，二次的自然

の管理の継続や停止，利用様式の変化，生育場所の孤立・断片化が，生育する種数や個々の種にど

のような影響を及ぼすか，検証されてきた．例えば，二次林の植生管理の再開により，生育する植

物の種数が増加することが実証されている（山瀬 1998; 山崎ほか 2000）．また，薪炭林として利用

されてきたブナ Fagus crenata－ミズナラQuercus crispulaの二次林では，伐採周期によって構成樹種

の出現率が異なることが報告されている（紙谷 1987）．二次草地でも管理方法と植物の関係が検証

され（金子ほか 2009），水田地帯に生育する植物とランドスケープや圃場形態の関係（Yamada et al. 

2010; 石田ほか 2014）や，水田の畦の管理方法と植物の関係（山口・梅本 1996）も研究されている．

樹林地の面積に関しては，広大な二次林では生育する植物の種数が多くなり，林内を好む種や低頻

度でみられる種が出現するなど組成も変化することが報告されている（服部ほか 1994; Iida and 

Nakashizuka 1995; 石田ほか 2002）．さらに，近年放置されているモウソウチク Phyllostachys 

pubescensの拡大・侵入によって，在来の二次林の構造や構成樹種が変化してしまうことも明らかに

されている（Okutomi et al. 1996; 瀬嵐ほか 1989）． 

 昆虫類と二次的自然の管理・配置との関わりについても，様々な研究が進められてきた．例を挙

げると，公園緑地内で管理される，クヌギQuercus acutissimaやコナラ，アカマツを主体とする二次

林や草地と昆虫類の関係（島田・丸田 1988）が早期に調べられているし，伐採後の二次林の遷移過

程での昆虫相の変化（前藤・槙原 1999; 末吉ほか 2003）や二次林の林床管理と地表性甲虫の関係（谷

脇ほか 2005）も研究されている．チョウ類では，二次林や草地の管理・植生遷移との関係（石井 2001; 

松本 2007）や，樹木率や林縁長といった環境傾度との関係（夏原 2000）などの知見が数多く蓄積さ

れてきた．水田管理とトンボ類の生活史の関係は詳細に知られ（例えば，上田 1998），丘陵地の谷

底が耕作された谷戸の農地の管理状態とゲンジボタル Luciola cruciataの関係（澤田ほか 2004）や水

辺の配置とタガメ Lethocerus deyrollei の結びつき（向井 2007）も調べられ，放置竹林とゴミムシ類

の関係（江崎ほか 2010）も検証されている．山火事跡地の植生と地上性節足動物を調べた研究（頭

山ほか 1989）は，火入れ管理が昆虫類に及ぼす影響を考える上で資料になっている． 

 両生類についても知見が蓄積されてきた．谷戸農地での水田や周辺土地利用とカエル類の関係

（東・武内 1999），樹林地の管理とアカガエル類の関係（大澤・勝野 2001）は早期から研究が見出

される．平野部や谷戸などの地形条件に応じたカエル類の生息状況も調べられている（吉田ほか 

2007）．シュレーゲルアオガエル Rhacophorus schlegeliiでは，水田の管理状態や樹林地との関係につ
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いて調べられているし（大澤・勝野 2000），ニホンアカガエル Rana japonicaやカスミサンショウウ

オHynobius nebulosusでは地形や土地利用を考慮した生息適地モデルが検討されている（夏原・神原 

2001; 三好・夏原 2003）．水路などの水辺で繁殖するトウキョウサンショウウオHynobius tokyoensis

については，産卵数に影響を及ぼす樹林地の配置について検証されている（棗田・大木 2014）． 

 他方で，人間活動の影響を受ける二次的自然との関わりでは研究が遅れているのが鳥類である．

樹林地の面積や林の相観タイプと鳥類の群集との関係については比較的多くの研究があるものの

（例えば，由井 1976; 樋口ほか 1982; 由井・鈴木 1987; 金井ほか 1996; Ichinose and Kato 1998; 

Kurosawa and Askins 1999; 植田ほか 2011），樹林地の管理の縮小・停止にともなう構造変化や竹林

の拡大・侵入の影響などは検証されてこなかった．また，樹林地と鳥類の関係を調べた研究では，

樋口ほか（1982）をはじめとして，二次林以外の樹林地が調査地に選ばれるケースが少なくなかっ

た．樹林地や農地などの混在するランドスケープの中で土地利用や植生の配置と鳥類群集との関係

を調べた研究は，中・広域スケールで解析を行った一ノ瀬・加藤（1993）やNatuhara and Imai（1996），

Katayama et al.（2014），緑地の変遷と鳥類との関係を定性的に記述した高野（1992）などに限られ，

日常的な管理がなされるスケールに合わせた検証は行われてこなかった．二次的自然の配置・管理

との関係が定量的に調べられてきたのは，サシバ Butastur indicus（東ほか 1998, 1999; 百瀬ほか 

2005; Ueta et al. 2006）やオオタカ Accipiter gentilis（松江ほか 2006; 堀江ほか 2007, 2008），サギ類

（Sato and Maruyama 1993; Tojo 1996）などの大型鳥類に限られていた．二次的自然と鳥類の関係に

ついて国内の研究が遅れているのは，北米や西ヨーロッパで二次林や二次草地，農地に生息する鳥

類についての研究が進んでいるのと比べても（例えば，Fuller 1992; Askins 2002），対照的である． 

 しかしながら，鳥類は野外調査の方法が確立している上（由井 1997），有用な環境指標となり得

る生物のグループである（永田 2007）．また，鳥類に対する社会の関心は概して強く（例えば，Gill 

2007），1例を挙げると，財団法人 日本野鳥の会の会員数は 4万人を超えており（同会ホームページ 

URL:  https://www.wbsj.org/about-us/summary/about/），国内で活動する環境保全団体としては最

大規模のものの 1 つである．「絶滅のおそれのある野生動植物の種の保存に関する法律」（種の保存

法）に基づいて指定された「国内希少野生動植物種」は 356種中 44種が鳥類で，同法を根拠とした

国の保護増殖事業では対象 68種中 16種が鳥類であり（2021年 10月現在），その中には，新潟県の

佐渡島で再導入中のトキ Nipponia nippon，兵庫県の豊岡地域などで再導入中のコウノトリ Ciconia 

boycianaが含まれる．指標生物である鳥類と二次的自然との関係を明らかにすることは，生物多様性

の保全を図る上で有用であり，社会的ニーズに応えるものでもある． 

 

第4節 本研究のねらいと構成 

 

 沼田（1994）は，人間は自然環境に大きな影響を及ぼすため，人間活動を除外して自然環境をと

らえるのではなく，人間主体的な文脈の中で，人間－自然環境の関係のあり方を考えることが重要

であると指摘した．特に二次的自然の中では，時空間的に変化する人間活動の様々な影響を考慮し

て，生物と生息環境の結びつきをとらえていく必要がある．加えて，人間が各種の生態系サービス

のいわば受益者でありながら管理者にもなり得ること（再帰性，相互作用性）にも留意すべきであ

る．食物や飼料，燃料，建材などの自然資源を得るための二次的自然の利用・管理は，地域の生態系 
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1－1－A）1985年撮影     1－1－B）2018年撮影 

 

図1－1. 管理放棄による谷戸の植生変化の例. 

大阪府四条畷市逢坂の例を示す．1980年代には，樹林地の管理は停止していたとみられるものの，

谷底で水田耕作が行われ，草地などの植生も認められる．その後 1990年代には放棄が進行し，ヤナ

ギ類やハンノキ類が田面に進入するなどして植生の遷移が進行した．2021年時点では谷底が樹木に

覆われ，林冠も閉じ始めている．（1－1－Aは国土地理院URL: https://mapps.gsi.go.jpが公開してい

る空中写真，1－1－BはGoogle Earthが提供している空中写真．1－1－B下部の白線は送電線） 

 

サービスの各機能の維持にとって，予定調和的な正の効果をもたらすとは限らず，負の影響を及ぼ

してきたケースもある．千葉（1973）が詳述した，植生を欠くはげ山の発生は，過剰な資源採取が生

態系サービスを低減させた 1 例である．二次的自然の管理のあり方によっては，個別の生物種やギ

ルド，分類群が生息数を減らし，あるいは地域から消失する場合も考えられる．このような緑地環

境科学的観点から，二次的自然に対する人為的管理の変化や停止と生物との結びつきを統合的にと

らえることには意義がある． 

 本研究では，二次的自然の構造や配置が鳥類群集とどのように関わっているかを検証し，地域の

自然資源を獲得すべく続けられてきた人間の植生管理の縮小や停止が鳥類にどのような影響を及ぼ

し得るか，評価・考察を行う． 

 本研究では，地域の二次的自然を，樹林地や草地，農地，人家集落という要素から構成されるラ

ンドスケープとしてとらえる．農地は，水田や畑地，畦，休耕地・耕作放棄地，水路，ため池などか

らなる．樹林地には，二次林だけでなく，スギ・ヒノキなどの植林（人工林）も含める．二次的自然

の構成要素は，人間活動のあり方によってその構造や配置が変化する．植生管理は，樹木の伐採や

草本の採取などの行為を通じて植生を遷移初期相側へ引き戻すため，地域の二次的自然にとっては

主要な撹乱要因であると考える．植生管理には程度の違いがあり，樹林地に限った場合は，数百 m

のスケールで，管理に応じた各場所の位相を次のようにとらえる．(a)弱度の管理（管理が縮小・停

止した状況）では，遷移後期相の林や樹高 10m以上の高木からなる林が成立し，(b)強度の管理（管

理が拡大・進行した状況）では，伐採跡地が産生され，遷移初期相の草地や樹高数mの低木の林が

多く形成されると想定する．生活者主体の図式で，農地などの樹林地以外の生息環境も広く含めた 
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図1－2. 植生の管理に対する鳥類種数の変化タイプ. 

管理の違いに対して，生息する鳥類種数が示し得る変化を模式的に示した．図中のアルフ

ァベットは変化のタイプである． 

 

ランドスケープの中では，管理に応じた各場所の位相を次のようにとらえる．(c)弱度の管理では，

特に丘陵地や山地で管理されなくなった農地や草地が樹林地へと遷移し，主に低平な場所に農耕が

限定されるため，パッチ－モザイク構造やエッジ構造は乏しくなる（図 1－1－B に例を示す）．(d)

強度の管理では，多くの資源を獲得するために農地や草地が優占する開放的な場所が多くなり，こ

こでもパッチ－モザイク構造やエッジ構造は低下する．弱度と強度の中間域にあたる管理では，樹

林地の中に虫食い状に農地や草地が形作られ，植生は不均質になり，パッチ－モザイク構造やエッ

ジ構造は複雑化する（図 1－1－A に例を示す）．樹林地や農地などが混在するランドスケープの中

で行われる，土地利用や相観植生を転換する管理と，樹林地内で行われる，内部構造を変化させる

管理とは，関連性はあるものの，これらの程度が同調するとは限らない．近年の管理放棄は，管理

程度のゼロへの漸近である（以上，Forman and Godron 1986も参照）．管理程度の強弱は管理停止

後の時間の短長と密接に関わり，特に管理程度が強い場所は管理停止後の時間が短い相の，管理程

度が弱い場所は管理停止後の時間が長い相の特徴を呈するととらえられる． 

 二次的自然の植生管理の程度に対して鳥類の種数が示し得る変化の大まかなパターン（仮説）を，

図 1－2に示した．変化タイプAでは管理程度が強まるにつれて鳥類の種数が増加し，Bでは逆に管

強弱 強弱

強弱 強弱
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管理 管理
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理程度が強まると種数が減少する．C では種数は下方に凸の曲線を描き，中程度の管理で種数が最

小になる．逆にDでは種数は上方に凸の曲線で，中程度の管理で種数が最大になる．植生に対する

管理行為は生息地の撹乱の 1 つであるため，D の変化タイプにあてはまる状況では，中程度撹乱説

（例えば，Connell 1978）が支持される．中程度撹乱説は，二次的自然の中で生物多様性の保全を考

える上で重要な概念である（鷲谷・矢原 1996）．Eでは管理程度に対して鳥類が変化せず，種数が変

わらないか，ランダムに分散する．樹林地であれば，変化タイプAでは，若齢の低木林や内部が管

理された林で鳥類の種数が多くなり，変化タイプ Bでは，林齢の大きな高木林や内部が管理されな

くなった林で鳥類が多くなる．農地や樹林地などを含むランドスケープの中で広くみると，変化タ

イプAでは，農地や草地が優占するにつれて鳥類の種数が増加し，変化タイプ Bでは，樹木植生が

優占するほど鳥類の種数が多くなる．中間的な，パッチ－モザイク構造やエッジ構造が発達した位

相で種数が減少するのが変化タイプC，増加するのがタイプDとなる．鳥類種数の変化は，典型的

には，Aおよび Bでは 1次式モデルで，CおよびDでは 2次式モデルで近似できると考える． 

 本研究が扱うのは，現在の二次的自然である．そこでは，もはや樹林地や草地が広範囲にわたっ

て強度の管理を受けることはない上，管理が停止した林もまだ生長・遷移の途上にあるため，あら

ゆる管理程度の条件下で広くデータを収集するのは不可能である．そこで，本研究では，同じ地域

内でも，管理の停止あるいは縮小後の経過時間が短い場所から長い場所まで可能な限り幅広く含め

て調べることで，管理程度の違いや管理停止後の経時的な変化の影響を明らかにするよう試みた．

また，本研究では，地域の生活者主体で二次的自然が配置・管理されてきた空間を考える際には，

主に数百mの空間スケールでとらえられる，樹林地と農地，あるいは人家集落が混在してきたラン

ドスケープや地域社会（地域文化圏）を基本的な単位とする．なぜならば，多くの地域で樹林地や

農地などは場所内で互いに関わり合いながら伝統的に管理されてきたからであり，また，人間活動

とその変化が二次的自然のあり方を規定してきたことを考えると，樹林地と農地という生活者の基

盤を単位にして二次的自然をとらえることは有効であるからである．さらに，地域の二次的自然を

管理してきた生活者の影響を考慮する上で，樹林地と農地を完全に分離して論じると，対象・構造

を見誤りかねないからである．生活者主体とする以上，空間を構成する土地利用の要素として，人

家集落にも注目する． 

 次章以降では，場所ごとの二次的自然の植生の要素とセンサス調査で得られた鳥類の生息状況と

の関係を明らかにしていく（第 2章から第 4章）．二次的自然の植生要素の指標として，以下に着

目する． 

(a) 場所内での植生のパッチの広がり・優占性（特に樹林地・水田） 

(b) 場所内・場所間の植生の不均質性（パッチ－モザイク構造，エッジ構造） 

(c) 樹林地の内部構造と面積，相観植生 

(d) 二次林への竹林の侵入・拡大（竹林化） 

 ここでは，(a)から(d)の各属性を説明変数とし，生息する鳥類全体の種数，採餌場所や営巣場所な

どに着目して区分した各ギルドグループの種数などを応答変数として，二次的自然と鳥類の関係を

検証する．植生に対して鳥類の種数が示す変化に主に注目するが，各鳥類種の個体数の変化につい

ても，地域の鳥類群集・グループを形成する要素として調べる． 

 最後に総合考察を行う（第 5 章）．二次的自然の管理の停止や縮小が鳥類に及ぼす影響を整理し，
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指標生物の鳥類を通して，二次的自然との関わりの変化が，人間の依存する資源ともいえる生物多

様性にどのような影響を及ぼしたのか，評価・論考を行う．また，得られた知見に基づいて，どのよ

うな土地利用・植生管理によって鳥類が保全できるか，検討する． 

 第 2章から第 4章の各章で扱う内容とそれらの相互の関係について，図 1－3に示す． 

 本研究では，全体を通じて，中部日本以西の暖温帯の低地・丘陵地での生息環境を主軸として論

じていく．また，本研究は，歴史的に人為的管理の影響を受けてきた二次的自然と鳥類の関係を知

ることを意図するものであり，場所ごとに生息する鳥類の種数や個体数についての予測精度の高い

モデルを得ることを最優先させるものではない．この点は，いくつかの既往研究とは方向性が異な

るかもしれない． 

 以降の各章での記述・解析には次のような共通した方法を採用した．まず，鳥類の記載順と種名・

学名は，日本鳥学会の目録（2012）に従った．鳥類が定着して生息する空間全体を指すときには生

息地とし（内部が均質であるか，不均質であるかは問わない），鳥類と具体的に結びつく，生息地内

部の個々の要素（植生パッチなどの構造）やそれらが特徴的に集合したものに注目する場合には生

息環境という語を用いた．本文中では，里山，里地里山という語は基本的に用いない．これらの用

語は，近年急速に論文などで多用されるようになったものの（中津 2018），将来においても同様に

学術的に利用され続けるか不透明であるし，これらが指し示す場所はしばしば不鮮明で，用法も定

まっていないからである（例えば，武内ほか 2001）．統計解析には R（R Core Team 2017）を用い，

回帰分析では一般線形モデル（LM）を利用した．相関係数の計算では，観察で得られた鳥類の種数・

個体数のデータ等が含まれる場合には，順序尺度以上として Spearmanの順位相関係数 rsを求め，

その他のデータでは Pearsonの積率相関係数 rpを求めた．また，有意水準を 5%に設定した． 

 

 

 

図1－3. 第 2章から第 4章で扱う内容と相互の関係. 

 

樹林地・草地・農地などが混在する，地域の二次的自然のランドスケープ （広義の里山，里地里山）

第4章 竹林拡大と鳥類の関係
・扱う鳥類…樹林地性鳥類
・関連する主な植生構造…樹林地（竹林，落葉広葉樹林）
・調査地…京阪奈丘陵

二次林の樹林地 （狭義の里山）

第3章 二次林の植生構造と鳥類の関係
・扱う鳥類…樹林地性鳥類
・関連する主な植生構造…樹林地（落葉広葉樹林，アカマツ林）
・調査地…京阪奈丘陵，南山城

第2章 地域のランドスケープ内での二次的自然の水平配置と鳥類の関係
・扱う鳥類…樹林地性鳥類・非樹林地性鳥類（鳥類全体）
・関連する主な構造…人家集落，農地，草地，樹林地，植生のモザイク，林縁
・調査地…京阪奈丘陵
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第5節 調査地の概要 

 

 本研究の主たる調査地は，近畿地方中部の京阪奈丘陵である（N34o43’－34o50’，E135o39’－135o47’，

図 1－4）．京阪奈丘陵は，京都府（京田辺市・精華町），大阪府（枚方市・交野市・四條畷市），奈良

県（生駒市）の境界に位置する，標高数十mから 360m程度の丘陵地であり，生駒山地の北部を含

む．標高の高い尾根や斜面には樹林地が広がり，谷部や低地には水田や畑地，集落が存在している．

樹林地は，最も面積が大きなもので約 1,600haであり，小規模な林は低地にも点在する．この地域で

は，山林は 20世紀中葉まで収奪的に利用され（佐久間・伊東 2011），江戸時代前期には，草地（草

山）が優占し（水本 2003），少なくとも交野市域，四條畷市域，および精華町域には，はげ山が存在

していたが（千葉 1973; 片山 1963; 精華町史編纂委員会 1996），現在では丘陵上部には高木林が広

く成立している．また近年では，谷部の農地で耕作放棄が進行し，低地で宅地化や道路建設などの

改変が拡大している．人間活動と密接に関わってきた，いわゆる里地里山としての典型的な特徴を

持っていると言える．京阪奈丘陵に見られる農地では，圃場整備が実施された場所は一部に限られ，

粗放的に管理・利用される未整備・小面積の水田が多く，樹林地や草地が混在する農地も見受けら

れる．京阪奈丘陵では，二次林，竹林，農地などで鳥類の調査を行った． 

 京都府南部の南山城地域の低山帯（南山城村および笠置町）は，京阪奈丘陵の東側約 20km に位

置する（N34o46’－34o48’，E135o57’－136o01’，図 1－4）．南山城の調査地の標高は，木津川河畔の低

所では 50m程度であるが，稜線部の高所では 660m程度である．主な土地利用は樹林地であり，低

地を中心に小規模な集落と水田や茶畑などの農地が点在する．樹林地は滋賀県甲賀地域および三重

県伊賀地域にかけて約 6,000ha にわたって連続するほか，京都府和束町や木津川市などの樹林地も

隣接している．この地域は人口も少なく，平安期には興福寺や東大寺，石清水八幡宮などの建材を

育成する杣山があり，林が保全されてきたほか，20世紀半ばまでクヌギなどの薪を域外に出荷して

いた歴史があり（笠置町教育委員会 1990; 南山城村史編纂委員会 2005），京阪奈丘陵に比べると，

緑被は歴史的に豊かであったと考えられる．南山城地域では，二次林の鳥類の調査を行った． 

 2 地域はいずれも暖温帯に属し，潜在自然植生は主にサカキ Cleyera japonica－コジイ Castanopsis 

cuspidata 群集であるが（宮脇ほか 1978），樹林地の現存植生では，コナラやクヌギ，アカマツが優

占する二次林が多く見られ，他にスギ・ヒノキの植林も点在する． 
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図1－4. 各調査地の位置． 

京都府・大阪府・奈良県の境界に広がる京阪奈丘陵，および京都府南部の

南山城地域にて鳥類の調査を行った．各地域での調査について扱う章を（ ）

内に示した． 

京阪奈丘陵
（第2～4章）

南山城地域
（第3章）
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第2章 地域のランドスケープ内での二次的自然の水平配置と鳥類の関係 

 

第1節 はじめに 

 

 樹林地，水田や畑地を含む農地，草地などからなる二次的自然は全国的に広く分布し，丘陵地や

山麓の谷部分に見受けられる谷戸田（あるいは谷津田，谷地田）など，植生のパッチ－モザイク構

造やエッジ構造が発達してきた．このような異なる土地利用・植生が混在するランドスケープの中

での二次的自然の配置と鳥類群集との関係については，一ノ瀬・加藤（1993），Natuhara and Imai

（1996），Amano et al.（2008），および Katayama et al.（2014）が研究を行っている．一ノ瀬・加藤

（1993）は，埼玉県狭山市域を構成する 500mメッシュを基準に植生と鳥類の分布の関わりを調べ，

Natuhara and Imai（1996）は，大阪府内の既存の観察記録を用いて，土地利用に対応する鳥類の生

息状況を広域スケールで検証した．Amano et al.（2008）は，関東平野の農地で 1×1kmのスケール

での土地利用や林縁延長が鳥類に及ぼす影響を解析した．また，Katayama et al.（2014）は，環境省

の「モニタリングサイト 1000」事業によって全国で収集されたデータを活用して，中・広域スケー

ルでの土地利用のモザイク構造と鳥類の関係を調べている．これらの研究から，中・広域スケール

でとらえられる農地や樹林地などのパッチの面積比率やモザイク構造が，地域に生息する鳥類ある

いは各ギルドグループの種数と関わっていることが示されてきた．しかしながら，小規模かつロー

カルになされてきた土地利用や植生の管理と鳥類の関係を詳細スケールでとらえた事例はなく，管

理の停止や縮小が鳥類に及ぼす影響も考慮されていなかった．また，場所ごとに生息する鳥類の全

体的な種数に影響を及ぼすのは，樹林地や農地のような主要な土地利用のパッチの優占度なのか，

生息環境の不均質性なのかも，検討されてこなかった．多くの研究が繁殖期の調査データのみを扱

ってきたために，越冬期の鳥類と生息環境との関係が知られていないという問題もある．さらに，

鳥類と結びつく二次的自然の植生がどのように水平配置されているかも知られていない． 

 本章では，樹林地や農地，集落などの様々な土地利用が混在するランドスケープ（里地里山）の

中で植生の水平配置を詳細スケールでとらえ，植生と繁殖期・越冬期の鳥類との関係を検証した上

で，二次的自然のモザイク構造やエッジ構造，各植生タイプのパッチの広がりが鳥類に及ぼす影響

について考察する． 

 

第2節 調査方法 

 

1. 鳥類調査 

 京阪奈丘陵の樹林地，農地，および伝統的集落に計 69ヶ所の調査地点を置いた（図 2－1）．調査

地点は互いに 200m以上の距離を隔てて配置した．これらの地点を中心とする半径 50mの円形調査

プロットを設定したうえで，fixed-radius point count法（Hutto et al. 1986; Ralph et al. 1995）によっ

て鳥類調査を行った．1 回の調査につき中心の地点に 5 分間滞在して，プロット内に出現した鳥類

の種名とその個体数を記録した．上空を飛翔するのみの個体は記録しなかった．鳥類調査は，繁殖

期には 2005年 5月から 8月，越冬期には 2005年 11月から 2006年 2月にそれぞれ行い，各プロッ

トを月に 1回ずつ各期で計 4回，日の出以降・午前 11時以前の時間帯に訪問した．特定のプロット
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の調査時間帯に偏りが生じないよう努めた．観察時には，必要に応じて 7倍の双眼鏡を利用した． 

 各期におけるプロットあたりの合計出現種数（鳥類全体の種数，あるいは後述する各グループの

種数），各鳥類種の合計出現個体数を鳥類のデータとして回帰分析に利用した．また，各期にプロッ

トごとで出現した鳥類種の組成の情報も解析に利用した．なお，5 月に 2 ヶ所で計 2 羽出現したオ

オムシクイ Phylloscopus examinandusは，亜高山帯で繁殖し（日本鳥学会 2012），渡り途中に調査地

を通過する旅鳥であるため，以下の集計・解析から除外した． 

2. 植生調査 

 鳥類調査と同じ中心点を持つ半径 100m の植生調査プロットを設け，その範囲内の相観植生図を

作成した．2005年 7月から 10月にかけて現地調査を行い，各相観植生・土地利用のタイプを自治体

発行の 1:2,500都市計画地図に記入した．また，1999年 5月撮影の空中写真の判読も行い，現地調査

で記入した内容と照合した．判読・記録を行ったのは，植生調査プロット内に存在する相観植生・

土地利用のパッチのうち，直径 5mの円形よりも大きなものである（以下では，これらの植生・土地

利用を合わせて単に植生と呼称する）．記録した植生は，樹木植生，マント群落，ササ群落，高茎草

地，外来種高茎草地，低茎草地，浮水植物群落，水田（稲作水田），ハス田，畑地，人工建築物，舗

装，造成裸地，開放水域の 14タイプである．外来種高茎草地はセイタカアワダチソウ Solidago altissima

などキク科植物が主体で，休耕田・耕作放棄田（以下，まとめて休耕田とする）を中心に見られた

（鳥類および植生の調査プロットが全面的に休耕あるいは耕作放棄された場所はなく，圃場整備さ

れた農地はプロットに含まなかった）． 

 

 

 

図2－1. 京阪奈丘陵の調査地点の配置． 

赤い丸印は調査を行った地点である．緑色は樹林地，黄緑色は農地や果樹園，草地，ゴルフ場を示

す．青色は開放水域，灰色は市街地や住宅地，道路，造成裸地である．ベース地図は環境省の「自

然環境保全基礎調査」の第 6回・第 7回植生調査データから作成した．  

木
津
川

淀

川

京
都
府
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 デジタルスキャナーで上記の 1:2,500地図をパソコンに取り込んでおき，地図に書き込んだ相観植

生に基づき，Adobe社の画像編集ソフト Photoshop6.0を利用して，各プロットの相観植生図のラス

タ画像を描画した（付図 2－1 参照）．同じ植生タイプは同じ色で描画した．作成した各プロットの

相観植生図について，Photoshop のピクセル計算機能を利用し，各植生タイプの面積がそのプロッ

トに占める比率（面積比率）を求めた．また，植生のモザイク構造の指標として，プロットに含まれ

る植生タイプの数（植生パッチ種数），プロット内に島状に分布するパッチの総数（植生パッチ個数），

パッチサイズの均等度（植生パッチ均等度）を算出した．植生パッチ種数は各プロットの植生の組

成上の不均質性を，植生パッチ個数は植生の配置上の不均質性を示す．植生パッチ均等度には，

Shannon-Wienerの多様度指数を用いた（自然対数を利用）．樹林地内に設置した地点で，植生調査

プロット内に樹木以外の植生が記録されなかった 8 ヶ所は，全て樹木植生に覆われているものとし

て扱った． 

 加えて，植生調査プロット範囲内に存在する林縁の総延長を計算した．直径 25mの円形より大き

な樹木植生で，プロット内に一部でもその樹冠・林冠が含まれ，他の植生に面しているものを対象

にし，プロット内に含まれる林縁の長さを計測し，プロットごとに合計した．全面的に樹木植生に

覆われた 8ヶ所では，林縁総延長は 0mとした．林縁総延長は，1:2,500地形図上でマップメジャー

を利用して計測した． 

 以上の手法によってプロットごとに得られた，各植生タイプの面積比率，モザイク構造の指標，

林縁総延長のデータを植生変数として利用した． 

3. 解析・集計 

 69 ヶ所のプロットを，以下の 4 つの環境タイプに区分し，各タイプで植生変数の値を集計した． 

・樹林地環境…植生調査プロットの面積の 80％以上をコナラやアカマツなどの連続的な樹木植生が

占めるもの．計 13ヶ所． 

・伝統的集落環境…プロット内で，人工建築物の面積比率が 10％以上を占め，かつ空中写真から判

読できる家屋が 30棟以上存在するもの．これらの家屋の大半は調査時点で建築後 40年以上経過

していると考えられ，いわゆる新興住宅地ではなかった．計 5ヶ所． 

・谷戸環境…谷地形内のプロットで，傾斜地の樹林地に囲まれ，幅 200m 以内の谷底に農地が形成

されているもの．計 21ヶ所． 

・農地環境…農地と全てのタイプの草地の合計がプロット内の面積の 30％以上を占めるもののうち，

谷戸環境を形成しておらず，伝統的な集落環境でもないもの．計 30ヶ所． 

 いずれのプロットも 4つのうち 1つのタイプにのみあてはまった． 

 次に，調査プロット内の植生変数間の相関係数（Pearsonの積率相関係数 rp）を計算した．また，

植生パッチの種数・個数と林縁総延長を応答変数，他の植生変数を説明変数として，1次式および 2

次式モデルによる回帰分析を行った．同様に，プロット内の樹木植生の面積比率を応答変数，水田

の面積比率を説明変数とした回帰分析も行った．得られた複数モデルから，AIC（赤池の情報量基準）

の値が最小となるものをベストモデルとして採用した． 

 続いて，鳥類と植生の関係を調べるため，各期にプロットあたりで出現した鳥類全体の合計種数

と植生変数の間の相関係数（Spearmanの順位相関係数 rs）を計算し，両者間に有意な関係がある場

合は，鳥類の合計種数を応答変数，植生変数を説明変数として回帰分析を行った．また，文献（樋口
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ほか 1996, 1997; 中村・中村 1995a, b; 高川ほか 2011）と，現地調査での出現環境をもとに，鳥類

種を，(a)樹林地を主に利用する樹林地性鳥類と，(b)その他の非樹林地性鳥類に大きくグループ分け

した（付表 2－1 参照．同じ文献をもとに，農地を主に利用する農地性鳥類もリスト化した）．そし

て，プロットあたり各期の 2 グループそれぞれの合計出現種数を応答変数とした回帰分析も同様に

行った．さらに，各期の合計出現個体数が 20 羽以上で，かつ 10 ヶ所以上で出現した鳥類種では，

合計種数についての解析の参考となるよう，プロットあたりの合計出現個体数を応答変数として，

種数についてと同様の回帰分析を行った．一連の回帰分析では，互いに有意な相関を示す植生変数

は同じモデルに説明変数として組み込まなかった．全調査プロットを合わせた面積のうち 3％に満

たなかった植生タイプの面積比率は，鳥類への効果が適切に検出できないと考え，解析に利用しな

かった（マント群落，ササ群落，外来種高茎草地，浮水植物群落，ハス田，舗装，造成裸地，開放水

域）．同じ応答変数についての解析で複数のモデルが得られた場合は，AICの値が最小のベストモデ

ルと，ベストモデルとの AICの差が 2未満のものを採用した．植生変数のうち，樹木植生面積比率，

植生パッチの種数・個数，および林縁総延長は，植生管理の程度の指標となり得る．そこで，植生の

管理程度と鳥類種数の非直線的な関係（第 1章の図 1－2参照，中程度撹乱説の検証も含む）を知る

ため，これらを説明変数として鳥類の種数を応答変数とするモデルでは，2次式モデルも利用した． 

 さらに，場所間の植生の違いが大きいため，各期にプロットあたりで出現した鳥類種に着目して，

NMDS（非計量多次元尺度法）によってプロットを序列化した．2次元座標上で，出現種構成の類似

度（Bray-Curtis指数）が高いプロットは互いに近く，低いプロットは互いに遠く配置し，この配置

距離に関わる植生変数を調べた．利用した植生変数は，上述の回帰分析と同じである．各期に全プ

ロットを合わせた出現個体数が 1羽のみの種は偶在種として，データセットから除いて解析した． 

 

第3節 結 果 

 

1. 植生変数間の関係 

 植生調査プロット内で得られた主要な植生変数の値を環境タイプごとに表 2－1に示す．伝統的集

落環境では植生のモザイク構造が発達していた．農地環境では多くで水田が優占したものの，プロ

ット内で水田面積比率が 100%を占める場所はなく，最も植生パッチ種数が少ないプロットでも 5つ

の植生タイプを含んでいた．プロットを設けた伝統的集落は緑被が比較的豊かで，樹木植生面積比

率は最小で 19.0%，最大で 38.9%であった．林縁総延長は谷戸環境で大きかった．各タイプの草地の

合計面積比率が植生調査プロットの 20%以上となったのは 15ヶ所で，それらは農地環境あるいは谷

戸環境であった．草地は主に休耕田や畦，道路法面に見られた．全プロットを合わせた面積（216.67ha）

に占める各植生タイプの比率は，樹木植生 44.0%，高茎草地 4.5%，低茎草地 6.1%，水田 26.2%，畑

地 6.5%，人工建築物 4.1%であり，他のものは 3%に満たなかった． 

 植生変数間の単相関を表 2－2に示す．プロット内の樹木植生面積比率と水田面積比率の間には強

い負の相関が見られた（p<0.001）．樹木植生面積比率は，他の多くの植生変数とも負の相関を示し，

モザイク構造の 3 指標（植生パッチの種数・個数・均等度）に対しても強い負の相関を示した（い

ずれも，p<0.001）．モザイク構造の 3 指標は，互いに強い正の相関を示した（いずれも，p<0.001）． 

水田面積比率と樹木植生面積比率，樹木植生面積比率と林縁総延長，樹木植生面積比率と植生パッ
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チの種数・個数，および水田面積比率と植生パッチの種数・個数の関係を図 2－2に示す．プロット

内の樹木植生面積比率の分散は，水田面積比率の 2 次式を利用した回帰モデル（ベストモデル）に

よって 70％以上説明でき（図 2－2－A），1 次式によっても 60%以上説明できた（自由度調整済み

R2=0.688，ただし不採用モデル）．なお，樹木植生面積比率が 10%以下となった 14ヶ所は，いずれも

プロットの 30%以上を水田が占める開放的な場所であった．植生パッチの種数・個数が多く，モザ

イク構造が発達していたのは，樹木植生面積比率が 30－40％程度の場所であった（図 2－2－C，D．

図中のモデルの予測による最大値への到達は，パッチ種数では樹木植生面積比率が 33.4%，パッチ

個数では同 32.4%の場所）．林縁総延長が大きかったのは樹木植生面積比率が 30－70％程度の場所で

あった（図 2－2－B．モデルの予測による最大値への到達は樹木植生面積比率が 53.2%の場所）．樹

木植生面積比率を説明変数にすると，林縁総延長の分散の 70％以上，植生パッチ種数・個数の分散

の 50%以上が説明できた（いずれもベストモデル）．水田面積比率を利用したモデルでも植生パッチ 

 

 

表2－1. 各環境タイプでの主要な植生変数の値． 

設置したプロット（サンプル）数は，樹林地環境 13ヶ所，谷戸環境 21ヶ所，農地環境 30ヶ所，伝統的

集落環境 5ヶ所である．（ ）内に標準偏差を示す． 

 

 

 

表2－2. 主要な植生変数間の単相関． 

植生調査プロット内で得られた植生変数間の相関を Pearson の積率相関係数で記した．*は 0.01<p<0.05，

**は p<0.01を示す（n=69）． 

 

環境タイプ

樹林地環境 0.97 ( 0.04 ) 0.01 ( 0.02 ) 0.00 ( 0.00 ) 0.01 ( 0.01 ) 0.00 ( 0.00 ) 0.00 ( 0.00 )

谷 戸 環 境 0.57 ( 0.21 ) 0.04 ( 0.06 ) 0.05 ( 0.04 ) 0.17 ( 0.10 ) 0.07 ( 0.08 ) 0.02 ( 0.02 )

農 地 環 境 0.15 ( 0.13 ) 0.07 ( 0.08 ) 0.09 ( 0.05 ) 0.46 ( 0.20 ) 0.08 ( 0.06 ) 0.07 ( 0.07 )

集 落 環 境 0.29 ( 0.08 ) 0.03 ( 0.01 ) 0.09 ( 0.04 ) 0.12 ( 0.08 ) 0.09 ( 0.03 ) 0.33 ( 0.14 )

樹木植生
面積比率

高茎草地
面積比率

低茎草地
面積比率

水田
面積比率

畑地
面積比率

人工建築物
面積比率

環境タイプ

樹林地環境 2.46 ( 1.98 ) 3.15 ( 3.13 ) 0.12 ( 0.18 ) 82.40 ( 124.37 )

谷 戸 環 境 8.33 ( 2.11 ) 30.48 ( 17.33 ) 1.23 ( 0.43 ) 529.11 ( 212.69 )

農 地 環 境 8.73 ( 1.51 ) 40.17 ( 16.64 ) 1.47 ( 0.35 ) 197.63 ( 246.51 )

集 落 環 境 9.60 ( 0.89 ) 84.20 ( 17.14 ) 1.79 ( 0.10 ) 326.75 ( 383.35 )

植生パッチ
種数

植生パッチ
個数

植生パッチ
均等度

林縁総延長

(m)

植生変数

高茎草地面積比率 -0.293 *

低茎草地面積比率 -0.624 ** 0.060  

水田面積比率 -0.832 ** 0.016 0.410 **

畑地面積比率 -0.532 ** -0.154 0.417 ** 0.385 **

人工建築物面積比率 -0.349 ** -0.100 0.202 0.046 0.173

植生パッチ種数 -0.712 ** 0.344 ** 0.545 ** 0.382 ** 0.498 ** 0.303 *

植生パッチ個数 -0.593 ** 0.181 0.557 ** 0.195 0.440 ** 0.672 ** 0.745 **

植生パッチ均等度 -0.760 ** 0.436 ** 0.600 ** 0.350 ** 0.456 ** 0.427 ** 0.924 ** 0.811 **

林縁総延長 0.169 0.129 0.042 -0.314 ** -0.039 -0.133 0.376 ** 0.213 0.329 **

植生
パッチ
種数

植生
パッチ
個数

植生
パッチ
均等度

樹木植生
面積比率

低茎草地
面積比率

高茎草地
面積比率

水田
面積比率

畑地
面積比率

人工
建築物

面積比率
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図2－2. 植生プロット内の植生変数間の関係． 

2－2－A は水田面積比率と樹木植生面積比率の関係，2－2－B は樹木植生面積比率と林縁総延長の関係，

2－2－C および D は樹木植生面積比率と植生パッチの種数および個数の関係，2－2－E および F は水田

面積比率と植生パッチの種数および個数の関係を，それぞれ示す．説明力のある回帰モデルが得られたの

で，回帰曲線とともに図中に示した（2－2－Eおよび Fのものは不採用モデルで，他はベストモデル）．
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種数・個数を説明でき，水田面積比率が 40%程度で植生パッチ種数・個数が多くなることが示され

たものの，樹木植生面積比率ほどの説明力はなく，モデルは採用されなかった（図 2－2－E，F）． 

2. 場所ごとの植生と鳥類の種数との関係 

 繁殖期に 41種 615羽，越冬期に 48種 785羽の鳥類が出現した（付表 2－1参照）．グループ別の

出現では，繁殖期には樹林地性 15 種 324 羽，非樹林地性 26 種 291 羽，越冬期には樹林地性 19 種

422羽，29種 363羽であった．農地性鳥類は，繁殖期に 23種（非樹林地性鳥類のうち 88.5%），越冬

期には 26種（同 89.7%）が出現した． 

 プロットあたりの出現鳥類種数と植生変数の単相関を表 2－3に，出現鳥類種数についての回帰分

析の結果を表 2－4に示す（プロットあたりで出現した鳥類全体の種数と主要な植生変数の関係につ

いて，付図 2－2 に示す）．プロットあたりで出現した樹林地性鳥類グループの種数についての回帰

分析では，繁殖期・越冬期とも樹木植生面積比率を説明変数にしたモデルが採用された．このうち 1

次式モデルでは，樹木植生面積比率の項の係数は全て正であった（表 2－4中の RFSbr1，RFSwn2，

および RFSwn3）．2次式モデルでも，樹木植生面積比率が 0%から 100%に近づくにつれて，樹林地

性鳥類の種数が連続的に増加すると予測された（RFSbr2，RFSwn1，および RFSwn4）．他方の非樹

林地性鳥類グループの種数についても，繁殖期・越冬期とも，樹木植生面積比率を説明変数にした

モデルが採用された．1次式モデルでは，樹木植生面積比率の項の係数は全て負であった（RNFbr1，

RNFwn2）．2次式モデルでも，樹木植生面積比率が 0%から 100%へと近づくにつれて，非樹林地性

鳥類の種数が連続的に減少していくと予測された（RNFbr2，RNFwn1）．また，鳥類全体の種数に

ついて採用された 1次式モデルは，繁殖期では，樹木植生面積比率（BSRbr1，係数は正），あるいは

植生パッチ種数（BSRbr2，係数は負）を説明変数にしたものであり，越冬期では，樹木植生面積比

率（係数は正）と林縁総延長（同正）を利用したものであった（BSRwn1）．鳥類全体の種数につい

ての 2次式モデルでは，繁殖期・越冬期とも樹木植生面積比率を説明変数にしたモデル（それぞれ，

BSRbr3，BSRwn2）が採用された．前者では，鳥類種数は，樹木植生面積比率が 0%から 100%へと

近づくにつれて連続的に増加し，後者では，鳥類種数は樹木植生面積比率に対して上方に凸の曲線

を描き，樹木植生面積比率が 77.5%の場所で最大になると予測された（付図 2－2 の B参照）．越冬

期の鳥類全体の種数と植生パッチ種数の間には，上方に凸の弱い関係が認められたが（付図 2－2の

F参照），植生パッチ種数の 2次式モデルは採用されなかった． 

 

 

表2－3. 調査プロットあたりの出現鳥類種数と植生変数の単相関． 

Spearmanの順位相関係数を記した．*は 0.01<p< 0.05，**は p<0.01を示す（n=69）． 

 

繁殖期

全鳥類種数 0.464 ** -0.155 -0.378 ** -0.416 ** -0.427 ** -0.285 * -0.434 ** -0.347 ** -0.428 ** -0.038
樹林地性鳥類種数 0.901 ** -0.368 ** -0.618 ** -0.827 ** -0.580 ** -0.581 ** -0.515 ** -0.474 ** -0.547 ** 0.226

非樹林地性鳥類種数 -0.803 ** 0.447 ** 0.569 ** 0.720 ** 0.451 ** 0.641 ** 0.456 ** 0.518 ** 0.522 ** -0.165

越冬期

全鳥類種数 0.420 ** 0.032 -0.232 -0.449 ** -0.215 -0.240 * -0.209 -0.174 -0.252 * 0.268 *
樹林地性鳥類種数 0.865 ** -0.325 ** -0.629 ** -0.800 ** -0.561 ** -0.564 ** -0.511 ** -0.478 ** -0.572 ** 0.283 *

非樹林地性鳥類種数 -0.686 ** 0.518 ** 0.594 ** 0.586 ** 0.491 ** 0.487 ** 0.501 ** 0.494 ** 0.530 ** 0.009

項　　目
植生パッチ

種数
植生パッチ

個数
植生パッチ

均等度
林縁

総延長
樹木植生
面積比率

低茎草地
面積比率

高茎草地
面積比率

水田
面積比率

畑地
面積比率

人工
建築物

面積比率
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 各鳥類種の出現個体数についての回帰分析の結果を表 2－5に示す．樹木植生面積比率が高いプロ

ットに出現する傾向が認められたのは，繁殖期にはコゲラ Dendrocopos kizuki，シジュウカラ Parus 

minor，ヒヨドリHypsipetes amaurotis，メジロZosterops japonicus，越冬期にはコゲラ，ヤマガラ Poecile 

varius，ヒヨドリ，ウグイス Cettia diphone，エナガ Aegithalos caudatus，メジロなどであった．また，

高茎草地面積比率が高いプロットほど，繁殖期にはホオジロ Emberiza cioides，越冬期にはホオジロ

やカシラダカ Emberiza rusticaなどが多く出現し，低茎草地面積比率が高い場所では繁殖期にスズメ 

 

 

表2－4. 調査プロットあたりの出現鳥類種数についての回帰分析結果． 

回帰分析の結果を時期・グループごとに示す（n=69）．ベストモデルとの AICの値の差が 2未満の

ものまで，AIC昇順で掲載した．（ ）内に各係数の p値を示す． 

 

項　　目
（応答変数）

モデル名

繁殖期

全鳥類種数 BSRbr1 2.688 4.166 0.220 75.648

(<0.001) (<0.001)

BSRbr2 -0.304 7.628 0.214 76.211

(<0.001) (<0.001)

BSRbr3 0.549 2.118 4.448 0.219 76.692

(0.813) (0.341) (<0.001)

樹林地性種数 RFSbr1 6.580 -0.140 0.785 25.799

(<0.001) (0.550)

RFSbr2 6.426 0.153 -0.119 0.782 27.789

(<0.001) (0.921) (0.703)

非樹林地性種数 RNFbr1 -4.017 4.331 0.599 18.985

(<0.001) (<0.001)

RNFbr2 -5.751 1.717 4.560 0.601 19.551

(<0.001) (0.243) (<0.001)

越冬期

全鳥類種数 BSRwn1 2.734 0.002 4.968 0.195 116.600

(0.001) (0.043) (<0.001)

BSRwn2 8.671 -5.598 4.683 0.188 117.259

(0.007) (0.063) (<0.001)

樹林地性種数 RFSwn1 10.885 -3.415 -0.129 0.720 68.248

(<0.001) (0.105) (0.759)

RFSwn2 7.288 0.001 0.087 0.719 68.668

(<0.001) (0.135) (0.805)

RFSwn3 7.435 0.325 0.713 69.022

(<0.001) (0.310)

RFSwn4 10.201 -2.772 0.0002 -0.099 0.716 70.216

(0.027) (0.516) (0.862) (0.828)

非樹林地性種数 RNFwn1 -2.213 -2.183 4.812 0.495 61.310

(0.290) (0.276) (<0.001)

RNFwn2 -4.418 5.102 0.493 61.385

(<0.001) (<0.001)

AIC樹木植生
面積比率

植生
パッチ
種数

林縁
総延長

切片

自由度

調整済

R 2

樹木植生
面積比率

2乗
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Passer montanus，越冬期にキジバト Streptopelia orientalisが多く出現した．林縁総延長が大きなプロ

ットでは，繁殖期にヒヨドリとホオジロ，越冬期にはヒヨドリ，ウグイス，ホオジロ，カシラダカが

多く現れた．繁殖期のハシボソガラス Corvus corone は水田面積比率が高い場所に多く出現したが，

樹木植生面積比率が低い場所に現れる傾向も認められた．人工建築物が多い場所で出現したのは，

繁殖期にはスズメ，越冬期にはキジバト，ツグミ Turdus naumanni，スズメであった．なお，次の種

では出現個体数は多かったが，条件が合う説明変数が得られなかったため回帰分析を行わなかった．

すなわち，繁殖期のキジバト，繁殖期および越冬期のハシブトガラス Corvus macrorhynchosである． 

3. 場所間の植生の違いと鳥類との関係 

 出現した鳥類の種構成に着目した NMDSによるプロットの序列化の結果を図 2－3に示す．繁殖

期・越冬期とも，2次元座標上で樹林地環境と農地環境のプロットが配置された領域は重複せず，こ

れら 2 つの中間的な領域に谷戸環境と集落環境のプロットが配置された．繁殖期・越冬期とも，樹

木植生面積比率と水田面積比率のベクトルは互いに反対方向に強い勾配を示し，低茎草地と畑地の

面積比率，モザイク構造の指標は水田面積比率と同じような方向性を持っていた．他方で，繁殖期・

越冬期の高茎草地面積比率や，越冬期の人口建築物面積比率，林縁総延長のベクトルは，樹木植生

面積比率とも水田面積比率とも異なる方向を指した． 

 

 

表2－5. 調査プロットあたりの各鳥類種の出現個体数についての回帰分析結果． 

ベストモデルとの AIC の値の差が 2 未満のものまで，AIC 昇順で掲載した（n=69）．（ ）内に各係数の

p値を示す． 

 

モデル名

繁殖期

コゲラ Dkbr 1.235 -0.152 0.350

(<0.001) (0.182)

ハシボソガラス Ccbr1 -0.942 -0.0005 0.914 0.203 -46.078

(<0.001) (0.118) (<0.001)

Ccbr2 -1.008 0.806 0.185 -45.505

(<0.001) (<0.001)

Ccbr3 1.485 -0.027 0.184 -45.438

(<0.001) (0.832)

シジュウカラ Prmbr 0.856 -0.057 0.180

(<0.001) (0.633)

ヒヨドリ Habr 2.907 0.001 0.010 0.509

(<0.001) (0.024) (0.967)

ウグイス Cdbr1 -1.773 -2.269 1.138 0.183 -10.221

(<0.001) (0.118) (<0.001)

Cdbr2 -1.807 1.054 0.165 -9.642

(<0.001) (<0.001)

メジロ Zjbr 1.767 -0.197 0.439

(<0.001) (0.146)

スズメ Psmbr 13.847 5.150 0.492 0.379

(<0.001) (0.009) (0.026)

ホオジロ Ecbr 8.298 0.001 -0.110 0.358

(<0.001) (0.011) (0.478)

種名
樹木植生
面積比率

高茎草地
面積比率

低茎草地
面積比率

水田
面積比率

AIC
人工

建築物
面積比率

林縁
総延長

切片

自由度

調整済

R 2
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表2－5. 調査プロットあたりの各鳥類種の出現個体数についての回帰分析結果（続き）． 

 

 

 

  

モデル名

越冬期

キジバト Sown 3.652 3.691 0.016 0.228

(0.015) (0.001) (0.896)

コゲラ Dkwn 1.162 -0.163 0.361

(<0.001) (0.119)

ハシボソガラス Ccwn 1.487 -0.057 0.237

(<0.001) (0.610)

ヤマガラ Pvwn 0.938 -0.064 0.248

(<0.001) (0.554)

シジュウカラ Prmwn1 -1.040 0.563 0.131 -68.404

(0.001) (<0.001)

Prmwn2 0.689 -0.013 0.124 -67.897

(0.002) (0.911)

ヒヨドリ Hawn 2.444 0.001 0.025 0.470

(<0.001) (0.002) (0.912)

ウグイス Cdwn 1.396 0.001 0.067 0.248

(<0.001) (0.029) (0.759)

エナガ Acwn 1.184 -0.173 0.310

(<0.001) (0.147)

メジロ Zjwn 2.477 -0.118 0.524

(<0.001) (0.460)

シロハラ Tpwn1 1.600 -0.269 0.400 -53.167

(<0.001) (0.044)

Tpwn2 -0.880 1.463 0.395 -52.572

(<0.001) (<0.001)

ツグミ Tnwn1 4.148 6.476 0.110 0.263 -15.138

(0.013) (<0.001) (0.448)

Tnwn2 0.020 -0.120 0.235 -13.608

(<0.001) (0.512)

Tnwn3 2.060 0.019 -0.180 0.241 -13.183

(0.222) (<0.001) (0.339)

ルリビタキ Tcwn1 -1.236 -0.012 1.090 0.356 -70.909

(<0.001) (<0.001) (<0.001)

Tcwn2 1.241 -0.169 0.336 -69.809

(<0.001) (0.151)

スズメ Psmwn1 3.520 8.594 -0.018 0.400 -15.207

(0.067) (<0.001) (0.909)

Psmwn2 9.124 0.175 0.377 -13.672

(<0.001) (0.156)

ホオジロ Ecwn 9.361 0.002 0.046 0.399

(<0.001) (<0.001) (0.798)

カシラダカ Erwn 3.592 0.001 -0.023 0.206

(0.011) (0.002) (0.870)

植生
パッチ
均等度

自由度

調整済

R 2

AIC
植生

パッチ
個数

種名
樹木植生
面積比率

高茎草地
面積比率

低茎草地
面積比率

水田
面積比率

人工
建築物

面積比率

林縁
総延長

切片
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2－3－A) 繁殖期 

 

2－3－B) 越冬期 

 

図2－3. NMDSによるプロットの序列化． 

出現種構成の類似度が高いプロットを互いに近く，低いプロットを互いに遠く配置した．座標上では環境

タイプごとにプロットを色分けし，樹林地環境は緑色，谷戸環境は橙色，農地環境は青色，集落環境は赤

色とした．植生変数（環境変数）では，Wdは樹林地，TGは高茎草地，SGは低茎草地，RPは水田，FL

は畑地，Ar は人工建築物の面積比率をそれぞれ示し，Tp は植生パッチの種数，Np は個数，Hp は均等

度を，Edは林縁総延長を示す． 

ストレス値: 0.169
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NMDS1

N
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2
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Wd

Ar
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Np

Hp

Ed

植生変数

Wd 0.985 0.175 0.766 <0.001

TG -0.226 -0.974 0.291 <0.001

SG -0.987 0.162 0.306 <0.001

RP -0.999 0.038 0.616 <0.001

FL -0.762 0.648 0.254 <0.001

Ar -0.999 -0.040 0.077 0.074

Tp -0.893 -0.451 0.296 <0.001

Np -0.963 -0.269 0.168 0.003

Hp -0.872 -0.489 0.355 <0.001

Ed 0.824 -0.567 0.089 0.048

NMDS1 NMDS2 R 2 p
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RP

FL

SG

TG

Wd

Ar

Tp

Np

Hp Ed

植生変数

Wd 0.994 -0.112 0.705 <0.001

TG -0.165 0.986 0.166 0.003

SG -0.963 -0.270 0.268 <0.001

RP -1.000 -0.008 0.613 <0.001

FL -0.946 0.326 0.288 <0.001

Ar -0.304 -0.953 0.179 0.004

Tp -0.697 0.717 0.246 <0.001

Np -0.996 -0.086 0.098 0.034

Hp -0.802 0.597 0.276 <0.001

Ed 0.578 0.816 0.155 0.004

NMDS1 NMDS2 R 2 p



 23 

第4節 考 察 

 

1. 植生変数間の関係 

(1) 植生管理とモザイク構造・林縁との関係 

 モザイク構造の指標の値は，樹木植生の面積比率が高いプロットでは小さくなった．これは，樹

木に覆われた場所ほど草地や農地，人工建築物などの比率が低く，水平方向での植生構造が単純化

するためである．逆に，樹木植生面積比率が低いプロットでも，モザイク構造の指標の値は小さく

なった．樹木植生が少ないプロットの多くは水田が卓越する場所であり，樹木だけでなく休耕田の

草地なども減少し，プロット内に含まれる植生タイプが減少するのであろう．その結果，樹木植生

の面積比率が中間的な場所で各種の植生パッチが多く存在し，モザイク構造が発達すると考えられ

る．「モニタリングサイト 1000」事業で全国に設けられた鳥類調査のルート沿いの植生を調べた

Katayama et al.（2014）は，ルートから 1kmおよび 3kmのバッファ範囲では，樹木植生の比率が中

間的な場所で植生の多様性が高かったと報告している．京阪奈丘陵では，農地環境のプロット内で

も植生が一様になることはなく，どのプロットも 5 種以上の植生パッチを含んだ．これらのプロッ

トには圃場整備された水田が含まれず，伝統的な農地形態が残っていることと，粗放的な管理によ

って様々な土地利用が混在していることが，植生パッチの種数の多さと関わるであろう．集落環境

での植生パッチの個数の多さは，日常的な管理による土地利用の細分化を示しているであろう． 

 樹木植生が他の植生と接する林縁の総延長は，樹木に覆われたプロットでは，他の植生が含まれ

なくなることで減少し，逆に開放的な農地環境などの樹木植生の乏しいプロットでも小さくなって

いく．このために，林縁総延長は樹木植生の面積比率が中間的な場所で最も大きくなったと考えら

れる．大阪府内でチョウ類と生息環境の関係を調べた夏原（2000）も，4km2の調査区単位での解析

で，樹林地の面積比率が中間的な場所で林縁の延長が最大になると報告している． 

(2) モザイク構造と林縁の変化 

 モザイク構造や林縁部分の発達程度を規定し，またこれらの説明変数になるのが樹木植生面積比

率であり，それは水田面積比率とも密接な関係にある．近年の土地利用では，京阪奈丘陵の高標高

地や傾斜地で，管理停止によって樹林地（高木林）が成立しやすく，低標高の平坦地で均質な農地

が維持されやすいであろう．モザイク構造が発達し林縁部分が多くなるのは，これらの中間推移帯

の山麓部分や，谷戸田のように小規模な農地が樹林地内で管理される部分であると考えられる．こ

のような場所は，中程度の撹乱を受けているととらえられる．現在では，草地が形成されているの

は休耕田や畦，道路法面が主であり，このような植生配置は，燃料や緑肥，飼料を二次林や草地で

採取していた時代のものとは異なるであろう．例えば，佐久間・伊東（2011）は，江戸時代の京阪奈

丘陵での土地収奪的な資源利用が，樹木植生を欠いた，広大な草山を産み出していたと推察してい

る． 

2. 場所ごとの植生と鳥類の種数との関係 

(1) 樹林地性鳥類と非樹林地性鳥類 

 樹林地性鳥類の種数は，繁殖期・越冬期とも樹木植生の面積比率が高いプロットで多くなった．

特にコゲラやメジロのように樹上で採餌・営巣する種は，樹木被覆が大きな場所を選好するであろ

う．狭山市域で繁殖期に記録された鳥類と植生の関係を 500m メッシュ単位で解析した一ノ瀬・加
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藤（1993）は，メッシュ内の樹木植生面積が大きいと樹林地性鳥類の種数が多くなることを示して

いるし，関東平野北部の農地を広域的に調べた Amano et al.（2008）も，繁殖期・越冬期のいずれで

も，樹木植生が豊かな場所で樹林地性鳥類の種数が増加するとしている．京阪奈丘陵で得られたデ

ータは，このような樹木植生と樹林地性鳥類の関係を，詳細スケールで示している．樹林地性鳥類

とは反対に，農地性鳥類を多く含む非樹林地性鳥類の種数は，繁殖期・越冬期とも樹木植生が少な

い場所で多くなった．これは，樹木植生に覆われた場所ほど非樹林地性鳥類の生息できる，農地や

草地などの開放的な空間が制限され，逆に樹木植生が乏しい場所ではこれらの鳥類にとって生息可

能な空間が広がるためであろう．開けた場所を好み，農地や河川敷で採餌するハシボソガラス（樋

口ほか 1997）は，樹木に覆われた場所を避けていた鳥類の 1 例である．非樹林地性鳥類の種数は，

水田面積比率が高い場所でも増加した．Amano et al.（2008）は，農地を利用する水辺性鳥類の種数

が，繁殖期には水田面積が広い場所で多くなることを報告しているし，一ノ瀬・加藤（1993）も，水

辺性鳥類や，樹林地と市街地との中間的な生息環境に出現する鳥類の種数が，500mメッシュ内の水

田面積から正の影響を受けていることを示した． 

(2) 植生管理の程度と鳥類の関係 

 樹林地性鳥類と非樹林地性鳥類では，樹木植生面積比率の増減に対する反応は相反しており，前

者の生息にとっては管理の停止による樹木植生の増加は正の作用をもたらし，後者の生息にとって

は樹木植生の増加は負の作用をもたらすであろう．これらのグループを必要に応じて区別しておい

て，管理との関係を考えることは有効であろう． 

 鳥類全体の種数は，繁殖期では樹林地性鳥類が示したパターンを反映し，樹木植生に覆われた場

所，あるいは植生パッチ種数が少ない場所で多くなると予測された．しかし，越冬期の鳥類全体の

種数では傾向が異なり，樹木植生面積比率および林縁総延長が大きな場所ほど多くなる 1 次式モデ

ルと，樹木植生面積比率が約 78%の場所で最大となる 2次式モデルが得られた．この季節的な変化

は，生息環境に対する夏鳥と冬鳥の選好の違いを反映しているであろうが，留鳥の選好も時期によ

って変化するかもしれない．越冬期には，林縁を好む種や，樹林地と農地・草地が混在する環境を

好む種が多くなると考えられる．例えば，冬鳥のカシラダカは，林での滞在と農地での採餌を繰り

返すため（樋口ほか 1997），林縁の総延長が大きな場所に多く出現すると考えられる．越冬期の鳥

類全体の種数についてのモデルは，中程度の管理によってもたらされる植生の不均質性が鳥類と関

わっていることを示唆する．北海道から九州にかけての全国各地で繁殖期に得られた鳥類調査デー

タを解析した Katayama et al.（2014）は，樹林地や農地，あるいはそれらの混在する場所に設置さ

れたルートに出現する鳥類の種数が，調査ルートから発生させた 1kmバッファのスケールでは，樹

林地の面積比率が 70%程度の場所で最大になるという 2次式モデル（樹林地面積の 2乗の項の回帰

係数は負）を示している（彼らは鳥類のギルド単位での解析は行っていない）．全国で得られたデー

タを材料としているために，地域による違いが平準化されている可能性はあるものの，この傾向は，

京阪奈丘陵で越冬期に認められた，鳥類全体の種数と樹木植生面積比率との関係と似ている． 

 植生のモザイク構造の 3 指標は，いずれも繁殖期・越冬期の非樹林地性鳥類の種数と強い正の相

関を示したものの，非樹林地性鳥類の種数についてのモデルでは説明変数にはならなかった．植生

のモザイク構造の指標が説明変数となったのは，繁殖期の鳥類全体の種数について採用された 1 モ

デルのみであった．（BSRbr2での植生パッチ種数，係数は負）．農地から樹林地にかけて置いたプロ
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ット内の植生を土地利用の形態に近い基準で区別して，詳細スケールで調べた京阪奈丘陵のデータ

セットでは，植生のモザイク構造が鳥類にもたらす効果を十分には検出できていないのかもしれな

い．全国で収集されたデータを解析した Katayama et al.（2014）は，場所ごとの植生の多様性が高

くなると鳥類種数が単純に増加するという結果は得ていないものの，Amano et al.（2008）は，生息

環境が多様な場所では繁殖期に草地性鳥類が多く出現したと報告している． 

3. 場所間の植生の違いと鳥類との関係 

 場所間の鳥類の出現種構成の類似度に着目して行ったNMDSの解析からは，まず樹木植生と水田

の面積比率が反対方向に作用し，プロット間での種構成の違いを大きくしていることがうかがえた．

様々な土地利用を含む京阪奈丘陵のランドスケープの中でも，樹木植生が優占するプロットには樹

林地性鳥類が多く生息し，水田が優占するプロットには非樹林地性鳥類が多く生息するという傾向

が，場所ごとの鳥類の種構成に最も大きな影響を及ぼしていると考えられる．さらに，高茎草地の

面積比率が高い場所や林縁総延長が大きな場所は，それぞれ，草地性の鳥類や林縁を好む鳥類の生

息環境となることで，上記の 2つの要素とは異なる方向で場所ごとの種構成を違うものにしている．

詳細スケールでとらえられる場所内の植生の不均質性の作用とは別に，場所間で違う植生・土地利

用によって，地域内に異なるタイプの生息環境が存在することは，場所間の種構成の違いをもたら

し，地域全体として生息する鳥類の種数を多くしていると考えられる．実際に，より大きなスケー

ルでの研究として，大阪府内に生息する鳥類を広域的に約 5×5km メッシュ単位で解析した

Natuhara and Imai（1996）は，土地利用が均等に混在した地域で，繁殖期に生息する鳥類全体の種

数が多くなったことを示している． 

 ここで仮に，樹林地と農地がそれぞれ大面積のパッチとしてのみ存在した場合には，一連の回帰

モデルからは，樹林地性鳥類と非樹林地性鳥類は，それぞれの選好するパッチに多く生息できると

予測される．しかしながら，場所ごとの生息環境が均質化することで，特に越冬期には，ウグイス

やカシラダカ，ツグミのように，林縁部分や植生のモザイク構造と関わる鳥類は数を減らしそうで

ある．また，場所ごとの生息種構成の違いは小さくなるであろう． 

4. 二次的自然の配置の変化と鳥類の関係 

 京阪奈丘陵では，植生の水平配置と鳥類の関係を調べた結果，特に樹林地あるいは水田という土

地利用の優占度が，各場所に生息する樹林地性あるいは非樹林地性鳥類の種数や，場所間の種構成

の違いに対して影響を及ぼしていることが示唆された．草地の面積比率や林縁の総延長も鳥類と結

びついていた．薪炭材や緑肥などの収奪的利用や農地の拡大によって樹林地が草地や農地に変化す

る状況では，非樹林地性鳥類が生息できる場所が増加すると考えられるし，逆に管理停止が広がっ

て草地や農地が樹林地に遷移すれば，樹林地性鳥類の増加をもたらすであろう．また，樹林地が 0%

に近づいても 100%に近づいても林縁環境は減少し，その場所は林縁性の鳥類の生息には不適となる

と考えられる．管理停止にともなう生息環境の均質化は，生息する鳥類種の場所間の違いを小さく

するであろう． 

 樹木植生と鳥類の関係については，第 3 章および第 4 章でも詳細に扱っていく．また，モザイク

構造のある土地利用と鳥類との関係については，第 5章でも検証する． 
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A) 樹林地環境 

 

付図2－1. 各調査プロットの植生 

半径 100m の植生調査プロット内の植生を示した（鳥類調査は半径 50m のプロット内

について行った）．樹林地環境のプロットのうち 8 ヶ所は全面的に樹木植生に覆われて

いた．アルファベットと数字の組み合わせは各プロットのコード名で，初期に調査を計

画しながら実際には利用しなかったプロットがあるため，コード名には欠番がある． 
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B) 農地環境 

 

付図2－1. 各調査プロットの植生（続き） 
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B) 農地環境（続き） 

 

付図2－1. 各調査プロットの植生（続き） 
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C) 谷戸環境 

 

付図2－1. 各調査プロットの植生（続き） 
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C) 谷戸環境（続き） 

 

 

D) 伝統的集落環境 

 

付図2－1. 各調査プロットの植生（続き） 
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付図2－2 主要な植生変数と出現鳥類種数全体の関係． 

A および B はプロット内の樹木植生面積比率と繁殖期および越冬期に出現した鳥類種数全体の関係，C

および D はプロット内の林縁総延長と繁殖期および越冬期に出現した鳥類種数全体の関係，E および F

はプロット内の植生パッチ種数と繁殖期および越冬期に出現した鳥類全体の種数の関係をそれぞれ示す．

説明力のあるモデルが得られなかったため，近似直線・曲線，回帰式は示さない． 
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付図2－2. 主要な植生変数と出現鳥類種数全体の関係（続き）． 

G および H はプロット内の植生パッチ個数と繁殖期および越冬期に出現した鳥類全体の種数の関係をそ

れぞれ示す． 
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付表2－1. 出現鳥類種リスト.  

各期で環境タイプごとに出現種と個体数を示した．グループの Fは樹林地性鳥類

を，Nは非樹林地性鳥類を示す． 

 

ヤマドリ F 1 0 0 0 0 0 1 0

キジ N 0 3 0 0 0 0 0 0

コジュケイ F 0 0 0 0 0 0 0 1

カルガモ N 0 1 0 0 0 0 0 0

ハシビロガモ N 0 0 0 0 0 1 0 0

カイツブリ N 0 0 0 0 0 2 0 0

キジバト N 1 11 9 3 0 19 2 6

ドバト N 0 2 0 0 0 3 0 0

アマサギ N 0 2 1 0 0 0 0 0

アオサギ N 0 2 0 0 0 6 0 0

ダイサギ N 0 1 0 0 0 0 0 0

チュウサギ N 0 5 0 0 0 0 0 0

コサギ N 0 2 0 0 0 0 0 0

ホトトギス F 3 0 0 0 0 0 0 0

ケリ N 0 11 0 0 0 9 3 0

コチドリ N 0 1 0 0 0 0 0 0

ヤマシギ F 0 0 0 0 0 0 0 1

ハイタカ N 0 0 0 0 0 1 0 0

ノスリ N 0 0 0 0 0 0 2 0

カワセミ N 0 2 1 0 0 0 0 0

コゲラ F 15 2 10 0 14 0 8 2

アオゲラ F 0 1 1 0 0 0 0 0

チョウゲンボウ N 0 0 0 0 0 1 0 0

モズ N 0 10 0 0 0 13 2 0

カケス F 0 0 0 0 1 0 0 0

ミヤマガラス N 0 0 0 0 0 2 0 0

ハシボソガラス N 0 25 0 0 0 19 4 0

ハシブトガラス F 5 6 12 4 0 8 7 4

キクイタダキ F 0 0 0 0 4 0 3 0

ヤマガラ F 13 0 5 0 9 0 12 3

シジュウカラ F 11 3 6 2 8 0 10 2

ヒバリ N 0 3 0 0 0 14 0 0

ツバメ N 0 3 0 9 0 0 0 0

コシアカツバメ N 0 0 0 1 0 0 0 0

ヒヨドリ F 34 15 52 9 36 20 40 9

ウグイス F 9 8 21 2 17 13 32 4

ヤブサメ F 10 0 4 0 0 0 0 0

エナガ F 8 2 1 0 16 1 7 0

センダイムシクイ F 2 0 0 0 0 0 0 0

メジロ F 19 1 19 1 30 5 26 6

オオヨシキリ N 0 3 0 0 0 0 0 0

セッカ N 0 5 0 0 0 1 0 0

ミソサザイ F 0 0 0 0 0 0 1 0

ムクドリ N 0 14 0 0 0 4 0 0

シロハラ F 0 0 0 0 19 1 10 0

ツグミ N 0 0 0 0 0 20 10 9

ルリビタキ F 0 0 0 0 13 0 13 0

ジョウビタキ N 0 0 0 0 0 1 6 1

キビタキ F 6 0 0 0 0 0 0 0

ニュウナイスズメ N 0 0 0 0 0 2 0 0

スズメ N 4 64 23 16 0 18 6 14

キセキレイ N 0 0 2 0 0 1 0 3

ハクセキレイ N 0 7 0 0 0 19 0 0

セグロセキレイ N 0 3 1 0 0 3 4 0

タヒバリ N 0 0 0 0 0 7 0 0

カワラヒワ N 0 1 2 0 1 0 1 0

マヒワ F 0 0 0 0 1 0 0 0

ベニマシコ N 0 0 0 0 0 1 0 0

ウソ F 0 0 0 0 1 0 0 0

シメ F 0 0 0 0 1 0 1 1

イカル F 1 0 0 0 0 0 0 0

ホオジロ N 1 21 14 1 2 31 31 0

ホオアカ N 0 0 0 0 0 2 0 0

カシラダカ N 0 0 0 0 0 12 18 0

アオジ N 0 0 0 0 3 9 11 3

谷戸 集落
繁　殖　期 越　冬　期

谷戸 集落樹林地 農地
種　　名 グループ

樹林地 農地
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第3章 二次林の植生構造と鳥類の関係 

 

第1節 はじめに 

 

 国内における樹林地の植生と鳥類群集との関係についての研究は，1970年代以降比較的多く取り

組まれてきた．そこで主に調べられてきたのは，(a)鳥類の生息種数や群集構造と相観的な樹林地タ

イプや潜在自然植生との関係（由井 1976; 由井・鈴木 1987; 金井ほか 1996; 福井ほか 2005; 植田

ほか 2011），(b)鳥類の生息種数と樹林地の面積との関係（種数－面積関係，樋口ほか 1982; 平野ほ

か 1989; Ichinose and Kato 1998; 橋本ほか 2005）であり，(c)鳥類と樹林地内部の植生構造との関係

（Hino 1985; 石田 1987; 一ノ瀬・加藤 1996, 1999）などについても研究されてきた．しかしながら，

実際のところ，これらの研究の多くは，都市緑地や公園の樹林地での調査に基づき，薪炭や緑肥の

採取などで伝統的に利用されてきた二次林（いわゆる里山林）の性質が注目されることはなく，近

年の管理停止に伴う構造変化の影響は検討されてこなかった．また，管理停止後の遷移の進行や環

境改変にともなって増減し得る林縁・林内の環境が鳥類に与える作用についても，Kurosawa and 

Askins（1999, 2003）を除いて扱ってこなかった． 

 本章では，京阪奈丘陵と南山城という比較的近接した 2地域の二次林で実施した調査の結果から，

二次林の植生構造，局所的あるいは広域的な樹林地の面積や林縁環境と樹林地性鳥類の関係につい

て検討する．さらに，管理停止が樹林地性鳥類にどのような影響を及ぼすかについても考察する．2

地域では地形的な違いが認められるだけでなく，樹林地の利用が歴史的に異なると考えられるため，

これら 2 地域での調査を比較することで，鳥類と樹林地の関係についての理解をより深められると

期待される． 

 

第2節 調査方法 

 

1. 鳥類調査 

 京阪奈丘陵では，大面積の森林から小さな孤立林まで，面積の異なる 15個の樹林地パッチ内に計

51ヶ所の調査地点を設けた（図3－1－A．後述の方法で計測した樹林地面積の範囲は10.1－1571.1ha）．

これら 51 ヶ所のうち，42 ヶ所はコナラなどの落葉広葉樹が優占する林分（以下，落葉広葉樹林），

9ヶ所はアカマツが優占する林分（以下，アカマツ林）であり，いずれの地点も，林冠が連続的に閉

じた林であった．70ha以下の樹林地にはそれぞれ 1ヶ所のみ地点を配置し，70ha以上の比較的大き

な樹林地には可能な限り複数の地点を置いて，様々な場所で調査を行うようにした．小さな樹林地

では林縁に近い場所にしか調査地点を設けられなかったが，大きな樹林地では，林縁から遠い林内

（コア部分）にも地点を置くように努めた．他方の南山城では，調査地の森林地帯から，落葉広葉

樹が優占する林 30 ヶ所（以下，落葉広葉樹林）を選び，その中に調査地点を設定した（図 3－1－

B）．南山城では樹林地が約 6,000ha にわたって広く連続しており，小面積の林は含まなかった．い

ずれの調査地でも，隣り合う調査地点は少なくとも 200m隔てて設置した． 

 2地域とも fixed-radius point count法（Hutto et al. 1986; Ralph et al. 1995）のセンサスで鳥類調

査を行った．地点を中心とする半径 50mの円内を鳥類の調査プロットとし，定期的に各地点を訪問
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して，定めた時間内にプロット内に出現した鳥類を記録した．対象は樹林地性鳥類に限った．上空

を飛翔したのみの鳥類はセンサス記録には含めなかった．京阪奈丘陵では，繁殖期の調査として 2004

年の 5月下旬，6月中・下旬，7月中・下旬，および 8月中・下旬の計 4回，越冬期には 2004年の 

 

 

図 3－1－A) 京阪奈丘陵 

 

図 3－1－B) 南山城 

 

図3－1. 調査地点の配置． 

赤い丸印は調査を行った地点である．緑色は樹林地，黄緑色は農地や果樹園，草地，ゴルフ場を示

す．青色は開放水域，灰色は市街地や住宅地，道路，造成裸地である．ベース地図は環境省の「自

然環境保全基礎調査」の第 6回・第 7回植生調査データから作成した．  
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11月中・下旬，12月中・下旬，2005年の 1月中・下旬，および 2月下旬の計 4回，各地点を訪れ，

1回あたり 5分間滞在して観察を行った（各期 1ヶ所あたり計 20分間観察）．南山城では，繁殖期の

調査として 2006年 5月下旬，6月中旬，および 7月中旬の計 3回，越冬期には 2006年 12 月下旬，

2007年 1月下旬，および 2月下旬の計 3回，各地点を訪問し，1回あたり 10分間滞在して観察を行

った（各期 1ヶ所あたり計 30分間観察）．2地域とも，観察時間帯は地域の日の出時刻から午前 11

時までとし，どの地点への訪問も特定の時間帯に偏らないようにした．観察では必要に応じて 7 倍

の双眼鏡を利用した． 

 通常のセンサスに加え，プロット上空・範囲外で出現した出現した樹林地性鳥類も別途記録して

おき，特に繁殖期の各地域の鳥類相を知るための補足的なデータとした． 

 なお，京阪奈丘陵では，繁殖期にメボソムシクイ Phylloscopus borealisが 2ヶ所で計 2羽出現した．

本種は亜高山帯の森林で繁殖し（日本鳥学会 2012），この地域を通過する渡り鳥であるため，地域

の樹林地性鳥類に該当しないと考え，集計・解析では除外した． 

2. 植生調査 

 鳥類との結びつきが予想される植生の内部構造の要素についても，2地域とも，同様の手法により

データ（植生変数）を収集した．まず，調査地点上に中心を置く 1.8×48mの方形区をランダムな方

角に 1 本設け，地点上においてこの方形区と中心部が直交する方形区をもう 1 本定めた．この十字

形の調査区内で，James and Shugart（1970）と Erdelen（1984）を参考に，植生構造の指標となるデ

ータをサンプリング記録し，植生変数として解析に利用する，以下のデータを得た． 

・高木樹種数…調査区内にある，胸高直径 7.5cm以上の樹木の合計種数． 

・全葉層被度…調査区の中心軸上で 4mごとに 1回，計 25回サンプリングした，各階層での被度の

合計（中心でのサンプリングは 1 回のみ）．各サンプリング地点では，垂直方向に移動する直径

0.5mの水平な円形を仮想し，地上高 0.12，0.37，0.75，1.5，3，4.5，6，9，12，18mの階層それ

ぞれについて，円内に入る植物体があれば 1，なければ 0 とスコアを記録した．1 つの十字形調

査区内での計測をつうじて，1つの階層で記録しうる植物体出現スコアは最大で 25，最小で 0と

なる．こうして各階層で得られた植物体の出現スコアを合計し，全葉層被度とした． 

・群葉高多様度…垂直方向の階層構造の多様度の指標．階層ごとに得られた被度データから

Shannon-Wienerの多様度指数を計算した（自然対数を利用）．草本層から高木層まで均等な植物

体の階層構造を有する林ほど数値は大きくなる． 

・草本層被度…被度の計測で得られたスコアデータのうち，地上高 1.5mまでの階層の被度のみを合

計したもの． 

・低木密度…調査区内にある，胸高直径 7.5cm未満の低木の幹数． 

・立木密度…調査区内にある，全ての高木と低木の幹数の合計． 

・平均樹林高（m）…調査区の中心と端点の計 5 地点でサンプリングした，林冠部の地上高の平均

値．各計測地点で，垂直方向に移動する直径 1mの水平な円形を仮想し，この円内に植物体が入

る林冠部の最大の地上高を調べた． 

・合計胸高断面積（m2/ha）…調査区の中心と端点の計 5地点でサンプリングした値（推定値）の平

均値．各計測地点で，ビッターリッヒ法を利用し，簡易なレラスコープを使用した計測を行って，

合計胸高断面積の推定値を算出した上で，必要に応じて傾斜補正を行った（三重県林業経営室ホ
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ームページ，URL: http://www.eco.pref.mie.jp/shinrin/04/gijyutu/bit.htm）． 

 また，上記以外に鳥類との関わりが予想された以下の植生変数についてもパソコン操作や計測を

行ったうえで数値化した． 

・林縁への最短距離（m）…樹木植生を欠く直径 20m以上の空間と林が接する部分を林縁とし，鳥

類調査の地点から林縁への最短距離を，現地確認と空中写真の判読，1:2,500地形図の読図により

計測した． 

・円形バッファ内の樹林地面積比率…場所ごとの樹木植生の面積（樹木植生の豊かさ）．各調査地点

を中心にして半径 200mの円形バッファを発生させ，このバッファ内に含まれる樹林地の面積比

率を計算した．計測にはQGIS 2.18を用いた．植生データは，環境省が公開している「自然環境

保全基礎調査」の第 6回・第 7回植生調査の結果（GISデータ）を利用した．プロット近辺に生

息する鳥類の多くが利用できる局所的な樹木植生の量の指標である． 

 南山城では，落葉広葉樹林にスギ・ヒノキ植林が混在していたため，これらの植林がプロット近

辺に占める比率を下記のように求めた． 

・植林比率…プロット周辺の樹木植生のうち，スギあるいはヒノキの植林の林冠が占める比率．調

査地点を中心にした半径 100mの円形領域内を踏査し，直径 5m以上の林冠のタイプ（スギ，ヒ

ノキ，あるいはその他の樹木植生）を 1:2,500 地図に記録した．そのうえで，Adobe 社の

Photoshop6.0を利用し，デジタルスキャナーでパソコンに取り込んだ 1:2,500地図のレイヤーの

上にスギ・ヒノキ植林，およびその他の樹木植生を描画し，ピクセル計算機能によって，円形領

域内の樹木植生に占めるスギ・ヒノキ植林の林冠の面積比率（ピクセル比率）を算出した． 

 大小様々な樹林地内にプロットを設けた京阪奈丘陵では，各樹林地の面積を求めた． 

・樹林地面積…調査プロットを設けた個々の樹林地パッチの面積の指標．まず，空中写真の判読と

現地確認に基づいて，直径 20mの円形を最小単位として，樹林地を 1:25,000地形図に記入した．

その上で，調査地の 1:25,000地形図をデジタルスキャナーでパソコンに取り込み，Photoshop6.0

を利用して，この地形図のレイヤー上に樹林地を描画した．パソコン上で，1 つの樹林地は，描

画ピクセルが集合・連続したラスタ画像となり，ピクセル数は地図上の樹林地面積と正比例する．

Photoshopのピクセル計算機能によって，地図上で一定単位面積を構成するピクセル数を計算し

ておき，このピクセル数で各樹林地のラスタ画像に含まれるピクセル数を除して，実際の面積（ha）

を測定した．各樹林地は，林冠が接続しなければ，独立した別のパッチとみなした（調査プロッ

トを設けた樹林地は 15個）．樹林地面積は自然対数に変換した．樹林地面積の対数は，プロット

を置いた樹林地パッチの全体的なサイズの指標としては有効であるが，特に大きな樹林地の周辺

のプロットや，小さな樹林地が集合的に分布する場所のプロットの付近での樹林地のまとまりの

指標としては，バッファ内樹林地面積比率が有用であると考えた． 

 南山城では，連続した同じ森林地帯の中に全プロットを設けたため，樹林地面積の測定は行わな

かった．京阪奈丘陵では 2004年 8月上旬から 11月上旬に，南山城では 2006年 8月下旬から 10月

中旬に現地での植生調査を実施した． 

3. 解 析 

 それぞれの地域について解析を行った．各調査プロットで得られた植生変数間の相関係数

（Pearson の積率相関係数 rp）を計算し，変数間の関係を調べた．京阪奈丘陵では，落葉広葉樹林
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（42ヶ所）とアカマツ林（9ヶ所）との間で各植生変数に差があるか，Brunner-Munzel testで調べ

た．次に，各期にプロットあたりで出現した鳥類の合計種数（樹林地性鳥類全体の種数，および後

述するギルドグループごとの種数）と，植生変数との間の相関係数（Spearman の順位相関係数 rs）

を計算した．そのうえで，植生変数を説明変数，鳥類の種数を応答変数として，回帰分析を行った．

出現した鳥類種数に対して有意な相関を示す植生変数を説明変数として選択した．ただし，互いに

有意な相関を示す説明変数の組み合わせは同じモデルには含めなかった．各条件でのモデルの最終

的な選択には AICを利用し，AICが最小になるベストモデルと，ベストモデルとの AICの差が 2未

満のものを採用した．京阪奈丘陵のデータでは，アカマツ林のダミー変数を利用した（アカマツ林

なら 1，落葉広葉樹林なら 0とした）．アカマツ林のダミー変数を組み込んだモデルでは，アカマツ

林と落葉広葉樹林との間で有意差が認められる植生変数は使用しなかった．また，京阪奈丘陵では，

大きな樹林地パッチ内には複数のプロットを置いたので，Askins et al.（1987）が利用した方法を参

考にして，同じ樹林地パッチ内に設置した複数のプロットを，それぞれが固有の樹林地面積を持つ

独立したサンプルとして回帰分析に利用した．鳥類のギルドグループについての解析では，出現し

た樹林地性鳥類種を営巣場所および採餌場所に着目して各ギルドグループに振り分け（付表 3－1参

照），グループごとの出現種数を応答変数とした回帰分析を行った．営巣場所ギルドについては，文

献（中村・中村 1995a; 樋口ほか 1996, 1997; 高川ほか 2011）をもとに，繁殖期の出現種をおおまか

に，(ア)樹洞営巣，(イ)枝上営巣，(ウ)地上営巣の 3 グループに分けた．地上営巣には，ウグイスな

どの地上付近での営巣種も含めた．また同様に，繁殖期・越冬期それぞれで出現種を，(a)樹上採餌，

(b)地上採餌，(c)その他の 3グループに分けた．地上採餌グループは，林床から草本層を主に利用す

る種で構成した．その他グループには，林外で採餌を行う種やジェネラリスト種を含めたが，この

グループは解析の対象とはしなかった．林分の構造については，管理停止後の経過時間が短い若齢

林は管理程度の強い場所の，経過時間が長い壮齢・高齢林は管理程度の弱い場所の特徴（構造・生

息鳥類）をそれぞれ持っているととらえた．植生変数のうち，平均樹林高，合計胸高断面積は林齢

の指標，全葉層被度は低木採取などの内部の管理程度の指標となり，植生管理と鳥類の関係（中程

度撹乱説の検証も含む）を知る上で重要であると考えた．そこで，これらの 3 つの説明変数につい

ては，応答変数である鳥類種数との相関の有無に関わらず，2次式モデルによる回帰分析も追加して

行った．モデル採用の基準は，上述の 1次式モデルと同じである． 

 個々の鳥類種についても，種数についての解析の参考とするために，同様に回帰分析を行った．

京阪奈丘陵では，各期で合計出現個体数が 20 羽以上で，10 ヶ所以上・40 ヶ所以下で出現した種に

ついて，合計出現個体数を応答変数にした回帰分析を行った．南山城では，各期で合計出現個体数

が 12羽以上で，6ヶ所以上・24ヶ所以下で出現した種について，合計出現個体数の回帰分析を行っ

た．設置した調査プロット全体の 80%以上で出現した常在的な種については，有効な解析が行えな

いと判断し，この解析の対象からは除外した． 

 繁殖期および越冬期の各期に，京阪奈丘陵ではプロットあたり 5分間のセンサスを 4回（計 20分

間），南山城では 10分間のセンサスを 3回（計 30分間）実施した．プロットあたりの調査の努力量

が異なるため，地域間でプロットあたりの出現種数・個体数の直接比較は出来ないものの，それぞ

れの地域において認められた，植生変数に対する鳥類の反応を比べる上では影響はないと考えた．

北米の森林での同様の調査では，数分のうちにプロット内の鳥類（種数および個体数）の大多数を
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記録できることが報告されている（Ralph et al. 1995)． 

 上記の解析に加えて，2地域の鳥類群集を比較するために，繁殖期に得られた通常のセンサスデー

タと，プロット範囲外での出現や上空通過の確認によって記録した全ての鳥類の中から，Natuhara 

and Imai（1996）が，森林との結びつきが特に強い「真の樹林地性鳥類」とした種に該当するものを

抽出し，リストにした． 

 

第3節 結 果 

 

1. 植生調査 

 調査で得られた植生変数の値を表 3－1 に，植生変数間の単相関を表 3－2 に示す．植生変数間の

関係で，京阪奈丘陵と南山城の 2 地域で共通した傾向は，草本層被度と全葉層被度，立木密度と低

木密度，平均樹林高と群葉高多様度，合計胸高断面積と平均樹林高の間の強い正の相関（いずれも

p<0.01），および立木密度と群葉高多様度，平均樹林高と低木密度，平均樹林高と立木密度の間の強

い負の相関（いずれも p<0.05）であったが，似た傾向がみられない変数もあった．大きな樹林地で

コア部分の林内にもプロットを設けた京阪奈丘陵では，半径 200m のバッファ内の樹林地面積比率

と林縁への最短距離との間に強い正の相関が認められたが（p=0.001），南山城では，これら 2変数の

間の相関は弱かった（p=0.183）． 

 得られた植生変数を 2 地域間で比較すると，全葉層被度，バッファ内樹林地面積比率，林縁への

最短距離では差があり（Brunner-Munzel test, いずれも p<0.05），前 2者は南山城で大きく，後 1者

は京阪奈丘陵で大きかった．南山城でバッファ内樹林地面積比率が大きくなったのは，この地域で

は広く連続した森林地帯の中にプロットを設けたからである．バッファ内の樹林地面積比率が 80%

以下となったのは，南山城では 2ヶ所（全体の 6.7%）であったが，京阪奈丘陵では 12ヶ所（同 23.5%）

であった．他の変数では，地域間で差がなかった（Brunner-Munzel test, いずれも p>0.05）． 

 

 

表3－1. 植生変数の値． 

京阪奈丘陵（n=51）と南山城（n=30）の平均値をそれぞれ示す．（ ）内に各植生変数

の値の範囲を記した．京阪奈丘陵では植林比率を調べていない． 

 

植生変数項目

高木樹種数 5.73 （ 2-12 ） 6.53 （ 4-10 ）

全葉層被度 94.57 （ 57-144 ） 104.93 （ 80-142 ）

群葉高多様度 2.17 （ 1.84-2.26 ） 2.19 （ 2.06-2.28 ）

草本層被度 39.96 （ 16-79 ） 36.40 （ 13-66 ）

低木密度 132.80 （ 50-226 ） 172.37 （ 65-460 ）

立木密度 156.16 （ 66-256 ） 196.23 （ 85-481 ）

平均樹林高(m) 13.85 （ 8.00-19.90 ） 14.34 （ 7.6-18.8 ）

合計胸高断面積(m2/ha) 28.01 （ 12.18-47.36 ） 26.54 （ 11.60-42.08 ）

植林比率 0.20 （ 0.00-0.62 ）

林縁への最短距離(m) 128.48 （ 45-495 ） 99.08 （ 20-300 ）

バッファ内樹林地比率 0.90 （ 0.60-1.00 ） 0.97 （ 0.72-1.00 ）

京阪奈丘陵 南山城
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 京阪奈丘陵の落葉広葉樹林とアカマツ林で得られた植生変数を比べると，全葉層被度，群葉高多

様度，平均樹林高では差があり（Brunner-Munzel test, いずれも p<0.05），これらは全て落葉広葉樹

林で高かった．他の変数では差はなかった（Brunner-Munzel test, いずれも p>0.05）． 

2. 二次林の植生構造と鳥類の関係 

(1) 出現した鳥類種 

 京阪奈丘陵では繁殖期に 24種 731羽，越冬期に 31種 673羽，南山城では繁殖期に 23種 427羽，

越冬期に 26種 387羽の鳥類がそれぞれ出現した（付表 3－1参照）．京阪奈丘陵では，繁殖期にはメ

ジロが最も多く，ヒヨドリ，コゲラと続いた．繁殖期のメジロとヒヨドリの合計出現個体数は，全

鳥類の合計個体数の 48.0%を占めた．越冬期にはヒヨドリが最も多く，続いてメジロ，コゲラの順に

多かった．越冬期のヒヨドリとメジロの合計出現個体数は，全鳥類の合計個体数の 36.8%であった．

繁殖期にはヒヨドリとメジロは全てのプロットに出現し，越冬期にはヒヨドリが 50ヶ所，メジロが

49ヶ所，コゲラが 43ヶ所で出現した．各期で 40ヶ所以上のプロットで出現した種は上記の他にな

かった．南山城では，繁殖期にはヒヨドリが最も多く，メジロ，ヤマガラと続いた．ヒヨドリとメジ

ロの合計出現個体数は，繁殖期の全鳥類の合計個体数の 39.3％を占めた．越冬期にはメジロが最多

で，ヤマガラ，エナガと続いた．メジロとヤマガラの出現個体数を合わせると，越冬期の全鳥類の 

 

表3－2. 植生変数間の単相関． 

Pearsonの積率相関係数を記した．*は 0.01<p<0.05，**は p<0.01を示す． 

3－2－A）京阪奈丘陵（n=51） 

 

3－2－B）南山城（n=30） 

 

植生変数
立木
密度

全葉層被度 -0.119

群葉高多様度 -0.020 0.488 **

草本層被度 -0.250 0.790 ** 0.186

低木密度 0.158 -0.144 -0.385 ** -0.091

立木密度 0.195 -0.138 -0.317 * -0.141 0.989 **

平均樹林高 -0.307 * 0.254 0.579 ** 0.064 -0.506 ** -0.526 **

合計胸高断面積 0.001 0.031 0.303 * -0.235 -0.223 -0.209 0.379 **

林縁への最短距離 0.097 -0.056 0.034 -0.214 0.071 -0.035 -0.176 -0.105

バッファ内樹林地比率 -0.135 0.114 0.053 0.057 0.131 0.098 -0.083 -0.259 0.448 **

対数樹林地面積 -0.208 -0.091 -0.205 0.030 0.111 0.156 -0.208 -0.385 ** 0.379 ** 0.713 **

バッファ内
樹林地
比率

平均
樹林高

合計胸高
断面積

林縁への
最短距離

高木
樹種数
高木

樹種数
全葉層
被度

群葉高
多様度

草本層
被度

低木
密度

植生変数

全葉層被度 -0.074

群葉高多様度 0.444 * 0.354

草本層被度 -0.392 * 0.628 ** 0.137

低木密度 -0.524 ** 0.192 -0.181 0.478 **

立木密度 -0.540 ** 0.169 -0.449 * 0.390 * 0.964 **

平均樹林高 0.340 0.176 0.483 ** -0.313 -0.555 ** -0.576 **

合計胸高断面積 0.422 * 0.558 ** 0.276 -0.062 -0.342 -0.263 0.588 **

植林比率 0.129 -0.148 0.186 -0.127 -0.015 -0.109 0.001 0.029

林縁への最短距離 -0.026 -0.110 -0.241 -0.033 0.001 0.023 -0.143 0.115 0.093

バッファ内樹林地比率 0.271 -0.672 ** 0.014 -0.685 ** -0.083 -0.486 ** 0.004 -0.275 0.109 0.250

林縁への
最短距離

低木
密度

平均
樹林高

合計胸高
断面積

植林
比率

高木
樹種数

全葉層
被度

群葉高
多様度

立木
密度

草本層
被度
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合計個体数の 27.4％を占めた．繁殖期には，ヒヨドリとメジロは全プロットに出現し，ヤマガラは

28ヶ所で出現した．越冬期には，ヤマガラが 27ヶ所で出現し，メジロ，エナガおよびヒヨドリがそ

れぞれ 26ヶ所で出現した．各期で 24ヶ所以上のプロットで出現した種は上記の他になかった． 

(2) 二次林の植生構造と鳥類種数の関係 

 植生変数と出現鳥類種数の間の単相関を表 3－3に，出現鳥類種数についての回帰分析の結果を表

3－4に示す．京阪奈丘陵では，繁殖期の樹上採餌種数についてのモデルは，バッファ内の樹林地面

積比率を説明変数とした（表 3－4－Aの BSRbrCnFr，係数は正）．枝上営巣種数のモデルはアカマ

ツ林のダミー変数を説明変数とし（BSRCnNs，係数は正），地上営巣種数のモデルでは，樹林地面積

の対数を説明変数とした（BSRGrNs，係数は正）．越冬期の樹上採餌種数については，全葉層被度を

説明変数としたモデルが 2つ得られ，1次式モデル（BSRwnCnFr1，係数は負）では全葉層被度が低

い場所ほど樹上採餌種数が多くなり，2 次式モデル（BSRwnCnFr2）でも，51 ヶ所で得られた値の

範囲内では，全葉層被度が低下すると樹上採餌種数が連続的に増加すると予測された．越冬期の地

上採餌種数については，草本層被度を説明変数とするモデルが得られたものの，その説明力は低か 

 

表3－3. 調査プロットあたりの出現鳥類種数と植生変数の単相関. 

Spearmanの順位相関係数を記した．*は 0.01<p< 0.05，**は p<0.01を示す． 

3－3－A）京阪奈丘陵（n=51） 

 

3－3－B）南山城（n=30） 

 

繁殖期

全鳥類種数 0.266 -0.143 -0.049 -0.064 -0.037 -0.059 -0.108 0.047 -0.010 0.232 0.191

樹上採餌種数 0.173 -0.028 0.177 -0.046 -0.079 -0.112 0.097 0.107 0.039 0.304 * 0.166

地上採餌種数 0.173 -0.210 -0.211 -0.145 0.013 0.021 -0.209 -0.010 -0.050 0.017 0.171

樹洞営巣種数 0.055 -0.041 0.069 0.016 -0.138 -0.144 -0.014 0.110 -0.122 0.186 0.151

枝上営巣種数 0.266 -0.129 -0.081 -0.223 0.062 0.038 -0.011 0.113 -0.054 -0.008 -0.151

地上営巣種数 0.208 -0.124 -0.134 -0.034 0.111 0.098 -0.229 -0.068 0.086 0.193 0.334 *

越冬期

全鳥類種数 0.061 -0.021 -0.116 0.066 -0.032 -0.056 -0.155 -0.042 -0.143 -0.095 0.035

樹上採餌種数 0.144 -0.279 * -0.146 -0.213 -0.082 -0.104 -0.103 -0.051 0.065 0.121 0.161

地上採餌種数 -0.207 0.151 -0.016 0.290 * -0.013 -0.037 -0.059 -0.047 -0.229 -0.118 0.108

立木
密度

平均
樹林高

合計胸高
断面積

林縁への
最短距離

バッファ内
樹林地
比率

対数
樹林地
面積

項　目
高木

樹種数
全葉層
被度

群葉高
多様度

草本層
被度

低木
密度

繁殖期

全鳥類種数 0.271 0.466 ** 0.262 -0.041 -0.222 -0.151 0.393 * 0.439 * -0.155 -0.107 0.012

樹上採餌種数 0.265 0.191 0.126 -0.367 * -0.344 -0.319 0.409 * 0.339 -0.272 0.013 0.199

地上採餌種数 0.093 0.434 * 0.183 0.363 * 0.145 0.217 -0.026 0.135 0.022 -0.181 -0.162

樹洞営巣種数 0.250 0.287 0.032 -0.196 -0.280 -0.218 0.452 * 0.320 -0.181 -0.021 -0.013

枝上営巣種数 0.133 0.198 0.064 -0.208 -0.166 -0.140 0.234 0.382 * 0.178 0.150 0.167

地上営巣種数 0.050 0.284 0.336 0.286 0.166 0.207 -0.088 0.029 -0.185 -0.328 -0.125

越冬期

全鳥類種数 0.331 0.202 0.371 * -0.166 -0.494 ** -0.457 * 0.446 * 0.371 * 0.217 -0.053 -0.011

樹上採餌種数 0.508 ** 0.084 0.589 ** -0.237 -0.614 ** -0.556 ** 0.588 ** 0.575 ** 0.314 -0.009 0.140

地上採餌種数 -0.007 0.073 -0.026 -0.181 -0.254 -0.270 0.115 -0.082 0.140 -0.108 0.025

項　目
高木

樹種数
全葉層
被度

群葉高
多様度

草本層
被度

低木
密度

平均
樹林高

立木
密度

林縁への
最短距離

合計胸高
断面積

植林
比率

バッファ内
樹林地
比率
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表3－4. 調査プロットあたりの出現鳥類種数についての回帰分析結果. 

複数のモデルが得られた場合は，ベストモデルとの AIC の値の差が 2 未満のものまで，AIC 昇順で掲載

した．（ ）内に各係数の p値を示す． 

3－4－A）京阪奈丘陵（n=51） 

 

3－4－B）南山城（n=30） 

 

モデル名
草本層
被度

繁殖期

樹上採餌種数 BSRbrCnFr 3.451 1.812 0.074

(0.030) (0.204)

枝上営巣種数 BSRCnNs 0.556 2.667 0.072

(0.032) (<0.001)

地上営巣種数 BSRGrNs 0.192 0.416 0.080

(0.025) (0.424)

越冬期

樹上採餌種数 BSRwnCnFr1 -0.017 6.628 0.065 9.458

(0.040) (<0.001)

BSRwnCnFr2 -0.0001 5.823 0.062 9.608

(0.043) (<0.001)

地上採餌種数 BSRwnGrFr 0.025 1.520 0.049

(0.064) (0.009)

自由度

調整済

R 2

項　　目
（応答変数）

全葉層
被度

バッファ内
樹林地
比率

対数
樹林地
面積

アカマツ
林

（ダミー）
切片 AIC

全葉層
被度
2乗

モデル名

繁殖期
全鳥類種数 BSRbr1 0.002 6.384 0.173 26.015

(0.013) (<0.001)

BSRbr2 0.092 5.254 0.167 26.245

(0.014) (<0.001)

BSRbr3 0.041 0.154 1.230 0.164 27.274

(0.068) (0.111) (0.615)

樹上採餌種数 BSRbrCnFr1 0.001 4.402 0.165 14.878

(0.015) (<0.001)

BSRbrCnFr2 0.179 2.897 0.131 16.082

(0.028) (0.016)

BSRbrCnFr3 0.006 4.149 0.112 16.707

(0.039) (<0.001)

地上採餌種数 BSRbrGrFr1 0.028 -1.540 0.146 -9.293

(0.021) (0.220)

BSRbrGrFr2 0.0001 0.027 0.138 -9.004

(0.025) (0.965)

樹洞営巣種数 BSRHlNs1 0.121 0.537 0.120 -5.343

(0.034) (0.504)

BSRHlNs2 0.004 1.353 0.112 -5.049

(0.040) (0.006)

BSRHlNs3 0.001 1.639 0.108 -4.938

(0.042) (<0.001)

枝上営巣種数 BSRCnNs1 0.001 2.891 0.122 -3.711

(0.033) (<0.001)

BSRCnNs2 0.047 2.308 0.118 -3.572

(0.036) (<0.001)

越冬期

全鳥類種数 BSRwn 2.645 -0.081 -12.134 0.443

(0.003) (0.010) (0.033)

樹上採餌種数 BSRwnCnFr 0.256 0.290 -0.024 0.505

(0.026) (<0.001) (0.982)

地上採餌種数 BSRwnGrFr 1.476 -0.052 -8.215 0.151

(0.015) (0.019) (0.040)

項　　目
（応答変数）

全葉層
被度

全葉層
被度

平均
樹林高

高木
樹種数

合計胸高
断面積

2乗

平均
樹林高

2乗

合計胸高
断面積

全葉層
被度
2乗

切片

自由度

調整済

R 2

AIC
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った（BSRwnGrFr，係数は正）．以上のモデルが説明できたのは，出現種数の分散の 10%以下であっ

た．また，繁殖期・越冬期の鳥類全体の種数，繁殖期の地上採餌種数，樹洞営巣種数については，相

関を示す植生変数がなく，モデルが得られなかった． 

 南山城では，繁殖期の鳥類全体の種数について 3 モデルが採用された．ベストモデルとなったの

は合計胸高断面積の 2次式モデルで（表 3－4－Bの BSRbr1），このモデルからは，調査を行った 30

ヶ所で得られた合計胸高断面積の範囲では，合計胸高断面積の増大につれて種数は連続的に増加す

ると予測された．また，合計胸高断面積を説明変数にした 1次式モデルも得られた（BSRbr2，合計

胸高断面積の係数は正）．樹上採餌種数については 3モデルが得られた．ベストモデルは合計胸高断

面積の 2 次式モデルで（BSRbrCnFr1），このモデルからは，調査で得られた合計胸高断面積の範囲

では，合計胸高断面積の増大につれて樹上採餌種数は連続的に増加すると予測された．次に適した

モデルは平均樹林高を説明変数とした（BSRbrCnFr2，係数は正）．もう 1 つのモデルは平均樹林高

の 2 次式モデルで（BSRbrCnFr3），このモデルからは，調査で得られた平均樹林高の範囲では，や

はり平均樹林高が増大するにつれて樹上採餌種数は連続的に増加すると予測された．地上採餌種数

については，全葉層被度を利用する 2つのモデルが得られた．1次式モデル（BSRbrGrFr1，係数は

正）は，全葉層被度が高い場所ほど地上採餌種数が多くなることを示し，2次式モデル（BSRbrGrFr2）

でも，全葉層被度の増大につれて地上採餌種数が連続的に増加することが予測された．樹洞営巣種

数について採用されたのは3モデルで，ベストモデルは平均樹林高の1次式を利用した（BSRHlNs1，

係数は正）．平均樹林高の 2次式モデルも採用され（BSRHlNs2，平均樹林高の 2乗項の係数は正），

このモデルからは，調査で得られた平均樹林高の範囲では，やはり平均樹林高の増大につれて樹洞

営巣種数は連続的に増加すると予測された．合計胸高断面積の 2次式モデルも得られ（BSRHlNs3），

このモデルからは，調査で得られた合計胸高断面積の範囲では，合計胸高断面積の増大につれて樹

洞営巣種数が連続的に増加すると予測された．枝上営巣種数について採用されたモデル 2 つでは，

ベストモデルは合計胸高断面積の 2次式モデル（BSRCnNs1），もう 1つは合計胸高断面積の 1次式

モデル（BSRCnNs2，係数は正）であった．前者のモデルからは，調査で得られた合計胸高断面積の

範囲では，合計胸高断面積の増大につれて枝上営巣種数は連続的に増加すると予測された．越冬期

の鳥類全体の種数について得られたものは，平均樹林高の 2次式モデルであり（BSRwn），このモデ

ルからは，種数は平均樹林高 16.3m で最大に達すると予測された．樹上採餌種数について採用され

たのは 1 次式モデルで（BSRwnCnFr），説明変数となったのは，高木樹種数（係数は正）と平均樹

林高（係数は正）であった．地上採餌種数について採用されたのは，平均樹林高の 2 次式モデルで

（BSRwnGrFr），このモデルでは，地上採餌種数は平均樹林高 14.2mで最大となると予測された（30

ヶ所で得られた平均樹林高の計測値の平均は 14.3m．表 3－1 参照）．以上のモデルのうち，当ては

まりの良いものは出現種数の分散の 40－50%程度を説明できたものの，他では説明力が小さかった．

地上営巣種数については，相関を示す植生変数がないため，回帰分析を行えなかった． 

(3) 二次林の植生構造と各鳥類種の関係 

 各鳥類種の出現個体数についての回帰分析の結果を表 3－5に示す．まず京阪奈丘陵では，繁殖期

のコゲラについてのモデルは合計胸高断面積を説明変数とし（表 3－5－AのDkbr，係数は負），ハ

シブトガラスについての 2モデルは両方ともアカマツ林のダミー変数を説明変数とした（Cmbr1お

よび Cmbr2，いずれも係数は正）．ヤマガラについてのモデルではバッファ内の樹林地面積比率が
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（Pvbr，係数は正），ヤブサメ Urosphena squameiceps では樹林地面積の対数が（Usbr，係数は正），

それぞれ説明変数となった．ヤブサメは繁殖期に計 39 羽出現し，面積 13.0ha の樹林地内に置いた

同じプロットで計 2羽，26.5haの樹林地内のプロットで 1羽が出現した以外は，全て 200ha以上の

樹林地内のプロットでの出現であった．越冬期では，ヤマガラについては，得られた 3 モデルのい

ずれも，全葉層被度を説明変数とした（Pvwn1，Pvwn2，および Pvwn3，いずれも係数は負）．シ

ジュウカラのモデルでは高木樹種数を説明変数に含み（Pmwn，係数は正），ウグイスについてのモ

デルは草本層被度を説明変数とした（Cdwn，係数は正）．また，シロハラ Turdus pallidusのモデル

の説明変数は，立木密度（Tpwn1，係数は負）あるいは低木密度（Tpwn2，係数は負）と林縁への

最短距離（Tpwn1および Tpwn2，いずれも係数は負）の組み合わせであった．これは，シロハラが

林縁に近い場所で多く現れるという傾向を示す．越冬期のルリビタキ Tarsiger cyanurus では，林縁

への最短距離を説明変数とするモデルが得られたが，その説明力は小さかった（Tcwn，係数は負）．

各モデルの当てはまりは高くなく，説明力があるモデルで当該種の出現個体数の分散の 20%程度を

説明できるのみであった．なお，次の鳥類種の出現個体数は十分であったものの，出現個体数と相

関を示す植生変数がなく，回帰分析を行えなかった．すなわち，繁殖期のシジュウカラ，ウグイス，

越冬期のエナガ，アオジ Emberiza spodocephala． 

 南山城では，繁殖期には，コゲラについてのモデル（表 3－5－BのDkbr）は平均樹林高（係数は

正）と植林比率（係数は負）を説明変数とし，カケス Garrulus glandariusのモデルでは，平均樹林高

を説明変数とした（Ggbr，係数は正）．越冬期には，ヒガラ Periparus ater のモデルは平均樹林高を

説明変数とした（Pawn，係数は正）．シジュウカラについては 6 モデルが得られ，うち 4 つは群葉

高多様度を説明変数とし（Pmwn1，Pmwn 2，Pmwn 3，および Pmwn 5，いずれでも係数は正），

他の 2 つは平均樹林高を説明変数とした（Pmwn4 および Pmwn6，いずれでも係数は正）．越冬期

のカケスでも，全葉層被度を説明変数にしたモデルが得られたが，その説明力は小さかった（Ggwn，

係数は正）．これらのモデルでは，当てはまりの良いものはその種の出現個体数の分散の 20－30%を

説明できたものの，他の説明力は小さかった．次の種の出現個体数は十分であったが，個体数と相

関を示す植生変数がないため，回帰分析を行えなかった．すなわち，繁殖のウグイス，ヤブサメ，エ

ナガ，オオルリ Cyanoptila cyanomelana，越冬期のコゲラ，ウグイス，ミソサザイ Troglodytes troglodytes． 

 Natuhara and Imai（1996）が「真の森林性鳥類」とした種のうち，繁殖期の調査時に京阪奈丘陵

と南山城のそれぞれで出現したものを表 3－6 に示す（プロット範囲外・移動中の確認を含む）．出

現した真の森林性鳥類の種数は，京阪奈丘陵で 10 種，南山城で 17 種であった．京阪奈丘陵で出現

したが南山城で出現しなかったのはハチクマ Pernis ptilorhynchus のみであり，逆に南山城で出現し

ながら京阪奈丘陵では出現しなかったのは，ツツドリ Cuculus optatus，クマタカNisaetus nipalensis，

オオアカゲラDendrocopos leucotos，カケス，ヒガラ，ミソサザイ，トラツグミ Zoothera dauma，クロ

ツグミ Turdus cardisの 8種であった． 
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表3－5. 各鳥類種の出現個体数についての回帰分析結果. 

複数のモデルが得られた場合は，ベストモデルとの AIC の値の差が 2 未満のものまで，AIC 昇順で掲載

した．（ ）内に各係数の p値を示す． 

3－5－A）京阪奈丘陵（n=51） 

 

3－5－B）南山城（n=30） 

 

  

モデル名
立木
密度

平均
樹林高

繁殖期

コゲラ Dkbr -0.046 2.553 0.104

(0.012) (<0.001)

ハシブトガラス Cmbr1 0.075 0.716 -0.104 0.203 -44.756

(0.115) (0.004) (0.706)

Cmbr2 0.802 0.310 0.177 -44.086

(0.001) (0.003)

ヤマガラ Pvbr 3.318 -2.048 0.157

(0.002) (0.034)

ヤブサメ Usbr 0.216 -0.533 0.146

(0.003) (0.226)

越冬期

ヤマガラ Pvwn1 -0.012 -0.079 3.106 0.147 -20.884

(0.047) (0.060) (<0.001)

Pvwn2 -0.014 0.004 1.635 0.128 -19.768

(0.024) (0.113) (0.024)

Pvwn3 -0.015 2.294 0.099 -19.071

(0.014) (<0.001)

シジュウカラ Pmwn 0.103 -0.482 0.243 0.085

(0.042) (0.058) (0.406)

ウグイス Cdwn 0.020 0.087 0.087

(0.020) (0.804)

シロハラ Tpwn1 -0.005 -0.003 1.773 0.125 -22.714

(0.036) (0.048) (<0.001)

Tpwn2 -0.005 -0.002 1.691 0.124 -22.608

(0.038) (0.056) (<0.001)

ルリビタキ Tcwn -0.002 1.104 0.034

(0.103) (<0.001)

合計胸高
断面積

種　　名
（応答変数）

高木
樹種数

全葉層
被度

草本層
被度

低木
密度

AIC林縁への
最短距離

バッファ内
樹林地
比率

対数
樹林地
面積

アカマツ
林

（ダミー）
切片

自由度

調整済

R 2

モデル名
群葉高
多様度

繁殖期
コゲラ Dkbr 0.126 -2.661 -0.134 0.295

(0.022) (0.008) (0.864)

カケス Ggbr 0.108 -0.513 0.118

(0.035) (0.479)

越冬期

カケス Ggwn 0.015 -1.037 0.045

(0.136) (0.333)

ヒガラ Pawn 0.130 -1.259 0.235

(0.004) (0.046)

シジュウカラ Pmwn1 6.169 -0.002 2.656 -15.100 0.228 -16.780

(0.034) (0.145) (0.148) (0.025)

Pmwn2 6.163 -0.002 -12.471 0.193 -16.313

(0.037) (0.122) (0.055)

Pmwn3 6.914 2.875 -17.340 0.192 -16.280

(0.019) (0.125) (0.010)

Pmwn4 0.111 2.920 -3.800 0.191 -16.247

(0.019) (0.119) (0.053)

Pmwn5 6.974 -14.674 0.148 -15.613

(0.021) (0.026)

Pmwn6 0.111 -0.961 0.145 -15.501

(0.022) (0.163)

種　　名
（応答変数）

低木
密度

平均
樹林高

植林
比率

バッファ内
樹林地
比率

切片

自由度

調整済

R 2

AIC全葉層
被度
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表3－6. 京阪奈丘陵と南山城で観察した樹林地性鳥類. 

プロット外や移動中を含めて，繁殖期調査時に各地域で出現した全ての

鳥類種のうち，Natuhara and Imai（1996）が真の森林性鳥類とした種を示

した． 

 

 

 

 

 

第4節 考 察 

 

1. 二次林の植生構造と鳥類の関係 

(1) 南山城 

 南山城では，出現した鳥類種数についての回帰モデルの多くが，平均樹林高あるいは合計胸高断

面積を説明変数とした．これらは，越冬期の鳥類全体の種数と地上採餌グループの種数についての

モデルを除いた全てで，平均樹林高あるいは合計胸高断面積の増大につれて，生息する鳥類の種数

が増加することを示した．似た調査結果が得られたケースとして，南山城での調査と同じ手法を用

いて佐渡島中部の低地二次林で繁殖期に行った調査では，全葉層被度と合計胸高断面積を説明変数

にしたモデルによって，プロットあたりで出現した鳥類種数の分散の約 40%が説明できた（中津 準

備中）．佐渡島の低地は暖温帯に属する（瀬沼 1981）．国内の研究では樹林高や合計胸高断面積を調

べた事例は少ないが，海外の研究では，例えば Verner and Larson（1989）がアメリカ合衆国のシエ

ラネバダ山脈の森林での研究で，合計胸高断面積と鳥類種数の間の直線的な関係を見出しているし，

種名 京阪奈丘陵 南山城

ヤマドリ ○ ○

アオバト ○ ○

ツツドリ ○

ハチクマ ○

クマタカ ○

オオアカゲラ ○

アオゲラ ○ ○

サンコウチョウ ○ ○

カケス ○

ヤマガラ ○ ○

ヒガラ ○

ヤブサメ ○ ○

センダイムシクイ ○ ○

ミソサザイ ○

トラツグミ ○

クロツグミ ○

キビタキ ○ ○

オオルリ ○ ○

合計 10 17



 47 

Thin（2006）はベトナムのバヴィ山脈の森林で行った調査から，樹林高が大きい場所ほど鳥類種数

が多くなることを報告している．樹林高は垂直方向の，合計胸高断面積は水平方向の，林分の樹木

の生長程度の指標である．樹木が生長した高木林では，自然樹洞が形成されやすい上，キツツキ類

にとっても巣穴を掘削できるサイズの樹木が増えるため，樹洞営巣グループの種数は多くなると考

えられる．また，樹木が生長した林分では，採餌や営巣に利用できる部位が拡大し，樹上採餌グル

ープや枝上営巣グループの種数も増えるととらえることができる．繁殖期の地上採餌グループの種

数が全葉層被度のモデルで説明できたことは，これらの鳥類が，林内の階層の上部よりも，主な活

動空間である下部での植物体の量と関わっていることを示しているかもしれない．回帰モデルでは

採用されなかったものの，繁殖期の地上採餌グループの種数と草本層被度の間には正の相関があっ

た．一ノ瀬・加藤（1996）は，南山城・京阪奈丘陵での調査と同様の手法を利用して，埼玉県所沢市

の樹林地で越冬期の鳥類と植生の関係を調べ，草本層から高木層までの被度の合計と出現鳥類種数

の間に強い正の相関があったと報告している（彼らはギルドグループに分けた解析は行っていない）．

後述するように，管理が強い場所では植物体の被度は低くなると考えられる． 

 伝統的な管理を受けている林の内部構造についての定量的なデータはないものの，参考になる情

報がある．佐渡島の低地二次林で実施した調査では，林床管理が継続されている林分 1 ヶ所と，伐

採後に管理されずに 10年程度が経過したと思われる低木林分 1ヶ所を含めて，南山城・京阪奈丘陵

と同様の植生調査を 32ヶ所で行った（中津 準備中）．林床管理が行われる場所は比較的若い林分で，

低木および草本が定期的に刈り払われていた．32ヶ所全体の平均では，全葉層被度は 107.91（範囲

は 69－137），平均樹林高は 12.05m（同 5.70－18.50），合計胸高断面積は 31.30m2/ha（同 17.60－46.80）

であったのに対して，林床管理が行われる林分ではそれぞれ 83（全体で 2 番目の低さ），10.50m，

20.80 m2/ha，管理停止後 10年程度の林分ではそれぞれ 98，5.70m（最小），17.60 m2/ha（最小）で

あった．また，東大阪市での高齢の市民からの聞き取り調査によると，京阪奈丘陵に近接した生駒

山の二次林の林床は，燃料革命以前には低木や草本の採取によって，土壌が広く露出していた（中

津 未発表）．さらに，東京都東大和市の公園内でコナラ林の内部植生を調べた鈴木・加藤（1997）

は，伐採後 13年が経過した林の合計胸高断面積（実測値）は，35年以上が経過した林の 50－60%程

度であったと報告している（後者の林の伐採時期は不明であるが，合計胸高断面積の値は南山城の

30ヶ所で得られた推定値の範囲内に収まる）． 

 南山城では，管理の縮小・停止後に平均樹林高，合計胸高断面積，および全葉層被度が増大する

ことで，特に繁殖期には多くの鳥類に正の効果がもたらされているであろう．高木林が成立した南

山城の調査地では，林床植物の採取や樹木の伐採は，繁殖期の樹林地性鳥類にとって一般的に負の

影響を及ぼしそうである．越冬期の鳥類全体の種数と地上採餌グループの種数については，平均樹

林高の 2次式モデルが採用され，30ヶ所で得られた平均樹林高の値の範囲内に種数のピークが収ま

ると予測された．この結果は，繁殖期に比べると，若い林でこれらの鳥類の種数が多くなる可能性

を示している．第 2 章で得られた結果と同様に，ここでも夏鳥と冬鳥の入れ替わりは，出現種数と

植生構造の関係に季節的な変化をもたらしそうであるが，周年生息する留鳥の生息環境への選好が

季節によって変わる可能性もある．越冬期の樹上採餌グループの種数は高木樹種数と関わっていた．

林分を構成する樹種が多くなると，資源利用の方法が異なる鳥類が共存できるため，生息できる鳥

類の種数が増えると考えられる（日野 2004）．この点は，次の第 4章でも検討する． 
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 繁殖期のコゲラとカケスは，南山城では樹林高の大きな林を選ぶようである．繁殖期のコゲラは

また植林比率が高い場所を避けていると考えられる．由井（1988）は，5－6月に岩手県滝沢村で林

のタイプごとに昆虫類の幼虫の排泄物の量を調べ，排泄物の多さと鳥類の生息密度の間に直線的関

係があることと，排泄物が多いコナラ林では，排泄物が少ないスギ林よりも鳥類の密度が高いこと

を報告している．植林は，落葉広葉樹林に比べて，採餌場所としての魅力が小さいかもしれない． 

(2) 京阪奈丘陵 

 京阪奈丘陵では，鳥類種数についての回帰モデルは，全体に説明力が低く，南山城のようなまと

まった傾向を示さなかった．その中で，繁殖期の樹上採餌グループの種数は，半径 200m のバッフ

ァ内の樹林地面積比率と関わっていた．バッファ内の樹林地面積比率が低い場所は，小面積の孤立

林や林縁近くに設置したプロットであり，そこではバッファ内に水田や人工構造物などが含まれた．

局所的に樹林地の面積比率が低下すると，採餌などに利用できる場所が縮小するため，これらの鳥

類が減少するのであろう．また，地上付近で営巣する鳥類では，面積の大きな樹林地に多く出現す

ることが示された．北米での研究では，小さな樹林地では広大な樹林地に比べ，卵や雛の巣内捕食

や托卵などのリスクが増大するとされる（Askins 2002）．例えば，Wilcove（1985）は，アメリカ合

衆国東部の面積が異なる樹林地内で人工巣に卵を置いて巣内捕食率の実験を行い，小さな樹林地で

捕食率が高いこと，地上付近の巣で捕食率が高いことを見出した．京阪奈丘陵では，10.1－1571.1ha

の面積の樹林地に設定した 51ヶ所の調査プロットでは，樹林地性鳥類全体の出現種数が樹林地面積

につれて増加する傾向は認められなかったものの（本章），より小面積の樹林地を含めて行った調査

では，この傾向が見受けられた（第 4章，プロットあたりの樹林地性鳥類は 10ha以下の樹林地で減

少していた）． 

 京阪奈丘陵では，繁殖期の枝上営巣種はアカマツ林で多く出現した．植生調査で得られたデータ

では，落葉広葉樹林に比べて，アカマツ林で全葉層被度，群葉高多様度，平均樹林高が小さかった

が，これらの変数と枝上営巣グループの種数との関連性は見出されなかった．植生調査ではサンプ

リングできていないアカマツ林の属性が枝上営巣グループの鳥類と結びついているか，あるいはこ

れらの鳥類がアカマツ林自体を選好して生息している可能性がある．越冬期の樹上採餌グループの

種数は，全葉層被度の小さな林分で多くなる傾向を示した．調査を行った場所の全葉層被度の範囲

では，これらの鳥類は，植物体が多く鬱閉した林分よりも疎開した林分を好む可能性があり，これ

は植生管理のあり方と関わるであろう． 

 京阪奈丘陵のコゲラは，繁殖期には合計胸高断面積が小さい若い林分に出現し，南山城で見受け

られたものとは異なる傾向を示した．京阪奈丘陵のヤブサメは大きな樹林地に多く出現した．東京

都内の大小様々な面積の樹林地で調査を行った樋口ほか（1982）も，ヤブサメが出現したのは大き

な樹林地であったと報告している．京阪奈丘陵では，越冬期には，ヤマガラは全葉層被度が低い場

所に多く出現し，本種が内部の疎開した林齢の若い場所を好む可能性がうかがえる．また，越冬期

に草本層被度が高い場所に多く現れたウグイスでは，林の下層植生との結びつきが示唆される． 

 2 地域では鳥類種数との関わりが認められなかった葉層の多様度は，鳥類の種多様度と強い相関

を示すことが，主に北米の研究で多く示されている（例えば，MacArthur and MacArthur 1961; 

Wilson 1974）．国内では，石田（1987）が群葉高多様度と鳥類の種多様度との間の直線的な関係を報

告しているが，Hino（1985）や一ノ瀬・加藤（2003）はこのような傾向を見出していない．また，
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北米では林縁部分で巣内捕食や托卵が増加するため，地上営巣種が林縁を忌避するという可能性が

指摘されるが（Askins 2002），京阪奈丘陵と南山城では，鳥類が林縁を避ける傾向は認められなかっ

た． 

2. 2 地域間の違い 

 京阪奈丘陵と南山城の間では，同様の方法で調査を実施したにも関わらず，鳥類群集と植生変数

との結びつきは異なっていた．このような違いが生まれたことについて，3つの説明が考えられる．

すなわち，(a)生息する鳥類群集の組成が 2地域で違うため，同じ植生変数に対する鳥類の出現種数

の変化のしかたが異なる，(b)2 地域に生息する同じ鳥類種（種群）が，同じ植生変数に対して地域

間で異なるふるまいをしている，(c)特定の植生変数に対する鳥類の変化が非直線的である場合に，

その植生変数の値の範囲が 2 地域のサンプルで異なると，その変数に対する鳥類の変化が地域間で

違うように観測される，という可能性である．(a)については，南山城での真の森林性鳥類の出現種

数が京阪奈丘陵の 1.7倍であり，2地域間の種組成の違いを示唆した．2地域がいずれも暖温帯で，

潜在自然植生も同じであることは既に述べたが（第 1章），地形や樹林地面積には違いがあり，南山

城の樹林地は急峻な地形の上に成立し，面積は広大である．また，利用の履歴も異なっていると考

えられる．南山城に現在も保全される寺社の杣山や，20世紀半ばまで続いたとされる薪の出荷は（南

山城村史編纂委員会 2005），この地域では少なくとも部分的には長期間にわたって樹木植生が温存

され続けてきたことを示している．また，南山城では，調査時にクマタカが出現した（別途の観察

により 2ヶ所で繁殖を確認した）．クマタカは森林に生息する大型猛禽類であり（山﨑 2013），大径

木に営巣する（例えば，山口・御手洗 2013; 坪川 2018）．草山が広がり，時期によりはげ山も存在

したとされる京阪奈丘陵に比べると，南山城ではより広い樹林地が歴史的に保持されてきたと推察

される．このような歴史的に異なる利用は，2地域の鳥類群集の組成の違いに影響を及ぼしていると

考えられる．また，このような違いは，(b)の同じ鳥類種が地域間で異なるふるまいをする要因にな

るかもしれない．(b)については，総合考察でも再び検討する．(c)については，2 地域で比べると南

山城で高くなっていたバッファ内の樹林地面積比率が該当するかもしれない．京阪奈丘陵では，バ

ッファ内の樹林地面積比率が低い場所を多く含み，南山城では，バッファ内の樹林地面積比率は高

い場所が多かった． 

3. 二次林の管理と鳥類の関係 

 南山城では，樹林高の大きな高木林の形成は，コゲラやカケスをはじめとする多くの樹林地性鳥

類の生息に好適であろう．また，地上採餌グループの鳥類にとっては，繁殖期には樹木・草本の伐

採・除去がない林分が生息に適しそうである．南山城での樹林地性鳥類の種数は，繁殖期には，管

理が縮小・停止した林分で多くなると考えられる．越冬期では，樹上採餌グループの鳥類の生息に

とっては，高木の樹種数の多さと同時に，高木林が重要であり，後者の要素からは，やはり管理が

縮小・停止した場所で樹上採餌グループが多くなりそうである．越冬期の鳥類全体の出現種数と地

上採餌グループの種数は 30 ヶ所のプロットで得られた樹林高の範囲内で最大値を実現していると

考えられ，今後のさらなる樹林高の増大は，これらの鳥類の減少をもたらすかもしれない． 

 京阪奈丘陵では，樹上採餌グループの種数は，局所的な樹林地面積比率と結びついていた．周囲

に他の土地利用が混在し，樹林地面積比率が低い場所では，ヤマガラなどの樹上採餌グループの種

数は少ないであろうが，近傍で管理されなくなった農地や草地が遷移を遂げて，その場所の樹林地
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面積の比率が高くなれば，これらの種数は増加しそうである．また，管理の縮小・停止が樹林地パ

ッチの面積の増加をもたらせば，地上営巣する鳥類の種数は増加するであろう．アカマツ林から落

葉広葉樹林への転換は枝上営巣種の生息に負の影響を及ぼす可能性がある．アカマツ林は人為の影

響を強く受ける遷移途中相であり（山中 1979），管理の縮小・停止やマツ枯れのために近年縮小し

つつある（例えば，広木 2002; 内田ほか 2006 ; 横山 2011 も参照）．越冬期の樹上採餌グループの

鳥類には，管理の縮小・停止が継続することで植物体の被度が増大すると，負の影響が及ぶかもし

れない．逆に，越冬期の地上採餌グループにとっては，管理されなくなった林分での草本層の被度

の増加は，正に作用する可能性がある． 
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付表3－1. 出現鳥類種リスト． 

各期の出現種と個体数を示した．グループの記号は，営巣場所ギルドでは，Hlが樹洞営

巣種，Cnが枝上営巣種，Grが地上営巣種を，採餌場所ギルドでは Cnが樹上採餌種，

Gr が地上採餌種をそれぞれ示す．Ot はその他のグループである．越冬期にのみ出現し

た種では営巣場所ギルドのグループ分けを行わなかった． 

A) 京阪奈丘陵 

 

営巣 採餌

ヤマドリ Gr Gr 1 1

キジ Gr 0 1

コジュケイ Gr Gr 2 0

キジバト Cn Ot 6 0

アオバト Cn Cn 1 0

ホトトギス Ot Cn 5 0

ヤマシギ Gr 0 1

ハイタカ Ot 0 1

オオタカ Cn Ot 2 0

コゲラ Hl Cn 65 72

アカゲラ Cn 0 2

アオゲラ Hl Cn 4 1

サンコウチョウ Cn Cn 1 6

ハシブトガラス Cn Ot 23 14

ヤマガラ Hl Cn 48 43

ヒガラ Cn 0 8

シジュウカラ Hl Cn 50 38

ヒヨドリ Cn Cn 172 128

ウグイス Gr Gr 56 45

ヤブサメ Gr Gr 39 0

エナガ Cn Cn 18 49

センダイムシクイ Gr Cn 8 0

メジロ Cn Cn 179 120

ミソサザイ Gr 0 6

シロハラ Gr 0 36

ツグミ Ot 0 2

ルリビタキ Gr 0 43

ジョウビタキ Ot 0 1

キビタキ Hl Cn 13 0

オオルリ Gr Cn 8 0

スズメ Hl Ot 11 0

カワラヒワ Cn Ot 2 3

マヒワ Cn 0 1

ウソ Cn 0 4

シメ Cn 0 1

イカル Cn Cn 2 2

ホオジロ Gr Gr 15 13

カシラダカ Ot 0 4

ミヤマホオジロ Ot 0 1

アオジ Gr 0 23

クロジ Gr 0 3

グループ
種　　　名 繁殖期 越冬期
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付表3－1. 出現鳥類種リスト（続き）． 

B) 南山城 

 

営巣 採餌

ヤマドリ Gr Gr 1 0

コジュケイ Gr Gr 1 0

キジバト Ot 0 1

アオバト Cn 0 2

コゲラ Hl Cn 34 36

アカゲラ Cn 0 1

アオゲラ Hl Cn 5 4

サンショウクイ Cn Cn 2 0

サンコウチョウ Cn Cn 1 0

カケス Cn Ot 31 17

ハシブトガラス Cn Ot 3 5

コガラ Cn 0 2

ヤマガラ Hl Cn 52 49

ヒガラ Hl Cn 8 18

シジュウカラ Hl Cn 8 19

ヒヨドリ Cn Cn 100 41

ウグイス Gr Gr 35 20

ヤブサメ Gr Gr 16 0

エナガ Cn Cn 16 46

センダイムシクイ Gr Cn 5 0

メジロ Cn Cn 68 57

ミソサザイ Gr 0 12

トラツグミ Gr 0 1

クロツグミ Cn Gr 6 0

シロハラ Gr 0 11

ルリビタキ Gr 0 13

キビタキ Hl Cn 1 0

オオルリ Gr Cn 19 0

カワラヒワ Cn Ot 1 2

マヒワ Cn 0 4

ウソ Cn 0 10

イカル Cn Cn 4 0

ホオジロ Gr Gr 10 3

カシラダカ Ot 0 1

アオジ Gr 0 8

クロジ Gr 0 4

種　　　名
グループ

繁殖期 越冬期
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第4章 二次林の竹林化と鳥類の関係 

 

第1節 はじめに 

 

 過去に食用タケノコや竹材の採取のために植栽・管理されてきた竹林では，生活様式の変化や輸

入品・代替資材による置換にともなってタケ類が経済的価値を失うにつれて，管理停止が拡大して

きた（柴田 2003）．こうして，近年モウソウチクを主体とする竹林が各地で急速に拡大している（田

端 1997; 鳥居 2003）．竹林の分布フロントが拡大する速度は，滋賀県近江八幡市の八幡山と京都府

八幡市の男山での調査で約 2m／年（鳥居 1998），奈良県橿原市の天香具山では約 3m／年（鳥居 

2002）が報告されている．高知市での調査でも，タケ類が近傍の広葉樹林へ侵入する速度は約 2m／

年とされている（三宅ほか 2000）．京都府南部の田辺地域では，竹林面積は 25年間で約 9倍に拡大

した（鳥居・井鷺 1997）．また，大阪府岸和田市では，竹林の拡大率が最も高い土地利用のタイプは

広葉樹林であったと報告されている（大野ほか 2002）． 

 竹林拡大の大きな問題点の 1 つは，地域に生育・生息する生物の種数や種多様度などの低下をも

たらす危険性である．瀬嵐ほか（1989）は，金沢市内で調査を行い，竹林化した林では，アベマキや

コナラの優占する林に比べて階層構造が単純であり，植物種も少なかったと報告している．Isagi and 

Torii（1998）が，田辺町（現在は京田辺市）の落葉広葉樹林から竹林への移行帯で実施した調査で

も，竹林内での樹種の多様度は落葉広葉樹林内のそれよりも小さかった．竹林の侵入・拡大に起因

する階層構造の単純化や，植物の種数・種多様度の低下はさらに，他の生物の生息環境の単純化や，

利用可能な資源の多様性低下を招くかもしれない． 

 管理停止によって急速に進行する竹林化が鳥類群集に及ぼす影響について知ることは，保全管理

のために必要であるのと同時に，管理と鳥類の関係を知る上でも重要である．本章では，竹林，落

葉広葉樹林，および落葉広葉樹林が竹林へと移行しつつある混交林（以下，竹落混交林とする）で

行った調査から，樹林地性の鳥類は落葉広葉樹林への竹林の侵入・拡大（以下，竹林化とする）によ

ってどのような影響を受けるのか，検証する． 

 

第2節 調査方法 

 

1. 鳥類調査 

 1999年 5月撮影の空中写真の判読と現地での確認に基づき，京阪奈丘陵内の面積 2－60haの樹林

地のパッチから，竹林，落葉広葉樹林，あるいは竹落混交林の 3 タイプのいずれかに当てはまる計

25個を調査対象の樹林地に選んだ．いずれの林も，林冠が閉じた高木林である．河畔林は含まなか

った．以下，各樹林地タイプの要件（樹林地レベル）と数を示す． 

・竹林…タケ類（主にモウソウチク）が林冠の 90％以上を占める樹林地．計 8個． 

・落葉広葉樹林…コナラやアベマキ，クヌギなどの落葉広葉樹が林冠の 90％以上を占める樹林地．

計 8個． 

・竹落混交林…タケ類と落葉広葉樹のいずれもが林冠の 30％以上を占め，竹林化が進行しつつある

樹林地．計 9個． 
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 60ha以下の樹林地を対象にしたのは，京阪奈丘陵では大面積の樹林地で竹林に覆われた場所が見

受けられず，比較・解析が容易になるように，全ての樹林地タイプについて同じ面積上限を設定し

たためである． 

 上述した 3タイプの樹林地計 25個の林内に 1ヶ所ずつ，鳥類調査のために半径 50mの円形調査

プロットを設けた（図 4－1）．鳥類調査のプロット設定では，それぞれの樹林地タイプについて以下

の要件（局所レベル）を用いた． 

・竹林…タケ類が円形調査プロット内の林冠において 90％以上を占めること． 

・落葉広葉樹林…落葉広葉樹が円形調査プロット内の林冠において 90％以上を占めること． 

・竹落混交林…タケ類と落葉広葉樹のいずれもが円形調査プロット内の林冠において 30％以上を占

め，これらがパッチ状に混交していること． 

 各プロットの中心部は 200m以上離れるように設置した． 

 

 

 

 

図4－1. 京阪奈丘陵の調査地点の配置（竹林，落葉広葉樹林，および竹落混交林）． 

赤い丸印は調査を行ったプロットの中心地点である．橙色は竹林，緑色は竹林以外の樹林地，

黄緑色は農地や果樹園，草地，ゴルフ場を示す．青色は開放水域，灰色は市街地や住宅地，道

路，造成裸地である．ベース地図は環境省の「自然環境保全基礎調査」の第 6回・第 7回植生

調査データから作成した． 
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 鳥類調査は fixed-radius point count法によって行い（Hutto et al. 1986; Ralph et al. 1995），地域の

日の出時刻以降で午前 11 時までの時間帯にこれらのプロットを訪問し，林内に 10 分間待機して，

プロット内に出現する鳥類の種名とそれらの個体数を記録した．上空を通過する個体は記録には含

めなかった．観察には必要に応じて 7 倍の双眼鏡を使用した．各プロットでの鳥類調査は繁殖期・

越冬期にそれぞれ 19 日以上の間隔を置いて 3 回ずつ，次の期間に実施した．すなわち，繁殖期は

2006 年 5 月 21 日から 6 月 4 日，6 月 25 日から 7 月 3 日，および 7 月 22 日から 30 日，越冬期は

2006年 12月 25日から 27日，2007年 1月 25日から 30日，および 2月 22日から 27日である．ま

た，いずれのプロットも調査時間帯に偏りが発生しないように努めた． 

 鳥類調査で得られたデータでは，各期に調査プロット単位で出現した鳥類の合計種数（鳥類全体

の種数，および後述する各ギルドグループに属する種数）を解析に利用した．なお，調査時に出現

したものの，繁殖や採餌の生態から樹林地との結びつきが弱いと考えられる種（繁殖期に 1 羽出現

したカワセミ Alcedo atthisと，越冬期に 1羽出現したセグロセキレイMotacilla grandis）は，集計・

解析の対象から除いた．同様に，「特定外来生物による生態系等に係る被害の防止に関する法律」に

基づき，環境省によって「特定外来生物」に指定された外来種のソウシチョウ Leiothrix lutea（枚方

市津田の竹林で 1 羽出現）のデータについても，生物多様性の指標として種数に含めるのは不適切

であるという観点で除外した． 

2. 植生調査 

 鳥類調査の各円形プロットの中心に，中心部を重ねてランダムな方角に設定した 1.8×48m の方

形調査区内で，James and Shugart（1970）および Erdelen（1984）の手法を複合・簡素化した植生調

査を行ってデータを収集し，植生変数を得た．計測した植生変数の項目は以下のとおりである（多

くの項目は第 3章の植生調査と共通）． 

・高木樹種数…方形調査区内に生育する，胸高直径 7.5cm以上の高木およびタケ類の種数の合計． 

・全葉層被度…サンプリングを行った全ての階層での被度の合計．方形調査区の中心軸上で 4m ご

とに計 13 回，垂直方向に移動する直径 0.5m の円形を仮想し，地上 0.12，0.37，0.75，1.5，3，

4.5，6，9，12，18mの各階層で円内に入る植物体の有無を調べた．植物体が円内にあれば 1，な

ければ 0 と記録したため，調査区あたりで 1 つの階層において記録しうる植物体出現数は最大

13，最小は 0となる．この方法で得られた全ての階層の植物体出現数を合計して全葉層被度とし

た．調査区あたりの全葉層被度は，とりうる最大値で 13回×10階層＝130となり，仮に植生を欠

いた場所であれば，最小値の 0となる． 

・群葉高多様度…垂直方向の階層構造の多様度．上記の方法で得られた各階層の被度データをもと

に，Shannon-Wienerの多様度指数を計算した（自然対数を利用）．草本層から高木層にかけて均

等に植物が生育した林ほど群葉高多様度は高くなる． 

・草本層被度…上記の方法で得られた階層ごとの被度データのうち，地上 1.5mまでの階層の植物体

の出現数のみを合計した値．草本層の植物が繁茂した林ほど，草本層被度は大きくなる． 

・平均樹林高（m）…林冠部の高さ．調査区の中心部と 2つの端点で，垂直方向に移動する直径 1m

の円形を仮想し，この円内に植物体が入る最大の高さを調べておき，これら 3点の計測値の平均

値を計算した． 

・合計胸高断面積（m2/ha）…1haあたりの樹木およびタケ類の合計胸高断面積の推定値．調査区の
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中心部と 2つの端点で簡易なレラスコープを用いてサンプリングを行い（三重県林業経営室ホー

ムページ，URL: http://www.eco.pref.mie.jp/shinrin/04/gijyutu/bit.htm），3点で得られた値の平均

値を計算した． 

・タケ類の合計胸高断面積比率…合計胸高断面積中にタケ類の稈が占める比率．調査区の中心部と

2 つの端点で，上の項目と同じ手法でタケ類の稈のみの合計胸高断面積を算出しておき，上で得

られた合計胸高断面積の値で除して求めた．タケ類が生育しない林では 0，タケ類のみが生育す

る竹林では 1となる．竹林化の程度を示す指標として利用した．以下，タケ類断面積比率と略す． 

 これらの植生調査は 2006年 8月に行った． 

 加えて，樹林地の面積も鳥類や植物にとって重要な要素であると考えられるため，各樹林地パッ

チの面積を計算した．1999 年 5 月撮影の空中写真から樹林地の形状を最小直径 20m の解像度で判

読し，現地確認によって必要に応じて修正を加え，Adobe社の Photoshop 6.0を利用して，パソコ

ンに取り込んだ 1:25,000 地形図上に樹林地を描画した．Photoshop のピクセル計算機能により，地

図上での画像の面積を求め，実際の樹林地の面積（ha）を計算した．樹林地面積は，自然対数に変

換したうえで解析に用いた． 

3. 解 析 

 解析では，まず各プロットで得られた植生変数間の相関（Pearsonの積率相関係数 rp）を計算し，

また，植生変数と，各期プロット単位で出現した鳥類の種数（鳥類全体の合計種数，および後述す

る各ギルドグループの種数）との間の相関（Spearmanの順位相関係数 rs）も算出した．次に，どの

植生変数が鳥類に影響を及ぼしているかを明らかにするために回帰分析を行った．回帰分析では，

各期について，プロットで出現した鳥類の合計種数に対して有意な相関を示した植生変数を説明変

数とし，鳥類の出現種数を応答変数とした．互いに有意な相関を示す説明変数どうしは同じ回帰モ

デルに組み入れないようにした．こうして，複数のモデルが得られれば，AIC の値を求め，その値

が最小のものをベストモデルとし，最小のものとの AICの差が 2未満のものまで採用した．ギルド

グループについては，採餌場所ギルドを，(a)樹上採餌，(b)地上採餌，(c)ジェネラリストなどその他

の採餌グループ，営巣場所ギルドを，(ア)枝上営巣，(イ)樹洞営巣，(ウ)地上営巣，(エ)人工物営巣種

および托卵種からなるその他のグループ，とそれぞれ 3グループおよび 4グループに分けたうえで，

中村・中村（1995a）と樋口ほか（1996, 1997），および高川ほか（2011）を参考にして，出現した鳥

類種をギルドグループに振り分けた（表 4－4参照）．(ウ)の地上営巣のグループには，草本層で営巣

するホオジロとウグイスを含めた．ただし，(c)と(エ)のグループは，採餌あるいは営巣の生態の面で

樹林地との関わりが弱いと考え，解析対象とはしなかった． 

 同様の手順で，各プロットの植生調査で出現した高木樹種数を応答変数，他の植生変数を説明変

数とした回帰分析も行った． 

 また，繁殖期・越冬期それぞれで，竹林と落葉広葉樹林での出現個体数の合計が 16羽以上の鳥類

種について，次式から竹林利用度を計算した． 

 

 竹林利用度は竹林に出現しない種では 0となり，竹林にのみ出現する種では 1となる． 

 

その種が出現した竹林プロット数

その種が出現した落葉広葉樹林プロット数＋その種が出現した竹林プロット数
竹林利用度＝
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第3節 結 果 

 

1. 植生調査 

 樹林地タイプごとの植生変数の値を表 4－1に示す．平均ベースでは，竹林内のプロットの高木樹

種数は落葉広葉樹林のそれの 3分の 1に満たなかった．植生変数間の単相関を表 4－2に示す．タケ

類断面積比率が高いプロットほど，高木樹種数，群葉高多様度，草本層被度が小さく，合計胸高断

面積が大きくなるという関係が見られた（いずれも，p<0.01）．また，樹林地面積の対数が大きいプ

ロットほど，高木樹種数が多かった（p=0.028）．3タイプの樹林地での各階層の平均被度を平面座標

に描くと，図 4－2のように，竹林は草本層から低木層の被度が小さく，高木層の被度が大きい階層

構造を持っていた．落葉広葉樹林は，高木層の被度は小さいが，低木・草本層の被度が大きい構造

を持っており，竹落混交林は，竹林と落葉広葉樹林の中間的な構造であった． 

 プロットの高木樹種数についての回帰分析の結果を表 4－3に示す．タケ類断面積比率と樹林地面

積の対数を説明変数としたモデル TSR1 が最適であったが，タケ類断面積比率を説明変数とするも

う 1つのモデルの TSR2との AICの差は 2未満であった．これらのモデルのいずれにおいても，タ

ケ類断面積比率の係数は負であった．タケ類断面積比率が 0から 1に増えると，高木樹種が 4種減

少すると予測される． 

2. 竹林化と鳥類の関係 

 全てのプロットを合わせると，繁殖期に 19種 433羽，越冬期に 26種 505羽の鳥類を記録した．

繁殖期に最も多かったのはヒヨドリ，続いてメジロであり，2種で全体の出現個体数の 50.1%を占め

た．越冬期には最も多かったのはメジロで，ヒヨドリが続き，2 種を合わせて全体の出現個体数の

43.0%となった．樹林地タイプごとに，出現した鳥類種とプロットあたりの観察種数を表 4－4 に示

す．竹林のプロットでの合計出現種数の平均は，繁殖期・越冬期とも他のいずれの樹林地タイプよ

りも小さかった．優占種のヒヨドリとメジロでは，繁殖期・越冬期とも全てのプロットで出現した

ため，竹林利用度が各期 0.5となった．繁殖期・越冬期のコゲラ，越冬期のヤマガラの竹林利用度は

小さかった．竹林利用度が 0.5より大きくなったのは，越冬期のエナガのみであった． 

 

表4－1．樹林地タイプごとの植生変数の値． 

（ ）内に各植生変数の値の範囲を示す．調査プロット数は，竹林 8，竹落混交林 9，落葉広葉樹林 8で

ある．ここで群葉高多様度がとりうる最小値，最大値はそれぞれ 0.00，2.30，同様に全葉層被度では 0，

130，草本層被度では 0，52である． 

 

植生変数

高木樹種数 2.00 ( 1 - 3 ) 5.00 ( 3 - 7 ) 6.13 ( 3 - 11 )

全葉層被度 50.38 ( 41 - 65 ) 56.22 ( 42 - 63 ) 57.25 ( 44 - 76 )

群葉高多様度 1.98 ( 1.72 - 2.18 ) 2.12 ( 1.99 - 2.20 ) 2.15 ( 1.98 - 2.27 )

草本層被度 12.25 ( 4 - 22 ) 17.67 ( 11 - 27 ) 22.63 ( 11 - 38 )

平均樹林高(m) 14.42 ( 10.67 - 18.17 ) 14.26 ( 9.67 - 18.67 ) 12.54 ( 8.33 - 17.00 )

合計胸高断面積(m2/ha) 47.74 ( 18.67 - 84.67 ) 39.24 ( 24.00 - 65.33 ) 26.14 ( 18.67 - 30.00 )

タケ類断面積比率 0.91 ( 0.77 - 1.00 ) 0.47 ( 0.06 - 0.82 ) 0.00 ( 0.00 - 0.00 )

樹林地面積(ha) 7.83 ( 1.79 - 21.62 ) 17.46 ( 4.84 - 55.38 ) 13.61 ( 2.13 - 46.89 )

竹林 竹落混交林 落葉広葉樹林
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表4－2. 植生変数間の単相関.  

Pearsonの積率相関係数を記した．*は 0.01<p<0.05，**は p<0.01を示す（n=25）． 

 

 

表4－3. 高木樹種数についての回帰分析結果. 

高木樹種数を応答変数，他の植生変数を説明変数にして回帰分析を行った．ベストモデルと

の AIC の差が 2 未満のものまで含め，AIC 昇順で掲載した（n=25）．（ ）内に各係数の p

値を示す． 

 

 

 

図4－2. 各樹林地タイプにおける階層被度（平均値）と地上高． 

各樹林地タイプで植生調査によって階層ごとに得られた被度

の平均をプロットし，線分で結んだ． 

植生変数

全葉層被度 0.193

群葉高多様度 0.445 * 0.867 **

草本層被度 0.384 0.733 ** 0.831 **

平均樹林高 -0.058 0.340 0.171 -0.108

合計胸高断面積 -0.214 -0.128 -0.322 -0.473 * 0.646 **

タケ類断面積比率 -0.693 ** -0.271 -0.553 ** -0.620 ** 0.280 0.595 **

対数樹林地面積 0.449 * -0.193 -0.025 -0.086 0.132 -0.119 -0.258

平均
樹林高

合計胸高
断面積

タケ類
断面積比率

高木
樹種数

全葉層
被度

群葉高
多様度

草本層
被度

モデル名

TSR1 -3.878 0.788 4.490 0.489 32.488

(0.001) (0.068) (0.001)

TSR2 -4.345 6.403 0.430 34.348

(<0.001) (<0.001)

タケ類
断面積
比率
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樹林地
面積
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表4－4. 各樹林地タイプで観察した鳥類.  

各樹林地タイプの調査プロット 1 ヶ所あたりでの合計出現種数・個体数の平均を示す．（ ）内は標準偏差．調査

プロット数は，竹林 8，竹落混交林 9，落葉広葉樹林 8 である．  

竹林利用度は，繁殖期・越冬期それぞれで，竹林と落葉広葉樹林での観察個体数の合計が 16 羽以上の種に

ついて，次式から計算した： 

 

 

その種が出現した竹林プロット数

その種が出現した落葉広葉樹林プロット数＋その種が出現した竹林プロット数
竹林利用度＝

竹林
竹落
混交林

落葉
広葉
樹林

竹林
利用
度

竹林
竹落
混交林

落葉
広葉
樹林

竹林
利用
度

コジュケイ 地上 地上 0.13 0.00 0.00 0.00 0.00 0.13

キジバト 他 枝上 0.50 0.22 0.00 0.25 0.44 0.13

アオバト 樹上 0.00 0.00 0.13

ホトトギス 樹上 他 0.00 0.11 0.00

ノスリ 他 0.00 0.00 0.13

コゲラ 樹上 樹洞 0.50 1.33 1.88 0.30 0.13 0.89 2.00 0.11

アオゲラ 樹上 樹洞 0.00 0.11 0.00 0.00 0.11 0.13

モズ 他 枝上 0.00 0.11 0.00

カケス 他 0.00 0.00 0.25

ハシボソガラス 他 枝上 0.00 0.11 0.00

ハシブトガラス 他 枝上 0.88 0.33 0.38 0.25 0.67 0.50

ヤマガラ 樹上 樹洞 0.25 0.78 1.13 0.38 1.00 2.00 0.20

シジュウカラ 樹上 樹洞 0.50 1.22 1.50 0.40 0.63 0.67 2.00 0.36

ヒガラ 樹上 0.00 0.00 0.25

ヒヨドリ 樹上 枝上 4.75 4.89 5.00 0.50 4.25 4.00 4.13 0.50

ヤブサメ 地上 地上 0.00 0.33 0.00

ウグイス 地上 地上 1.13 1.78 1.75 0.45 0.63 1.00 1.63 0.36

エナガ 樹上 枝上 0.00 0.89 1.63 3.00 3.11 3.50 0.54

メジロ 樹上 枝上 4.25 3.56 3.63 0.50 3.38 4.67 5.63 0.50

シロハラ 地上 0.50 0.33 0.38

ツグミ 他 0.00 0.11 0.25

ルリビタキ 地上 0.50 0.00 0.25

ジョウビタキ 地上 0.00 0.22 0.13

キビタキ 樹上 樹洞 0.38 0.44 0.38

スズメ 他 他 1.25 1.11 1.25 0.44 1.13 0.56 0.63

カワラヒワ 他 枝上 0.00 0.22 0.00 0.25 0.33 0.25

ウソ 樹上 0.00 0.11 0.63

ホオジロ 地上 地上 0.25 0.33 0.75 0.25 0.44 0.13

ミヤマホオジロ 他 0.00 0.00 0.13

カシラダカ 他 0.00 0.11 0.25

アオジ 地上 0.50 0.11 0.38

プロットあたり合計出現種数 5.75 8.00 7.50 6.88 8.00 10.30
(1.28) (1.58) (1.69) (1.46) (2.35) (2.19)

樹上採餌種のプロットあたり合計出現種数 3.25 5.11 5.38 3.75 4.89 6.50
(0.89) (1.36) (1.06) (1.04) (1.27) (1.20)

地上採餌種のプロットあたり合計出現種数 1.00 1.44 1.25 2.00 1.56 2.00
(0.93) (0.53) (0.89) (1.31) (1.13) (1.31)

枝上営巣種のプロットあたり合計出現種数 3.00 3.56 3.13
(0.54) (1.13) (0.35)

樹洞営巣種のプロットあたり合計出現種数 1.25 2.44 2.50
(0.89) (0.88) (0.93)

地上営巣種のプロットあたり合計出現種数 1.00 1.44 1.25
(0.93) (0.53) (0.89)

越冬期

和　名
採餌
場所

ギルド

繁殖期
営巣
場所

ギルド
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 各期に調査プロット単位で出現した鳥類の種数と植生変数との間の単相関を表 4－5 に示す．ま

た，出現した鳥類の種数についての回帰分析の結果を表 4－6に示す．繁殖期の回帰分析では，樹上

採餌種数についてのモデル（表 4－6の BSRbrCnFr）は，タケ類断面積比率（係数は負）と樹林地面 

 

表4－5. プロットあたりの出現鳥類種数と植生変数の相関. 

Spearmanの順位相関係数を記した．*は 0.01<p< 0.05，**は p<0.01を示す（n=25）． 

 

 

表4－6. プロットあたりの出現鳥類種数についての回帰分析結果. 

回帰分析の結果を時期・グループごとに示す（n=25）．ベストモデルとの AICの値の差が 2未満のものま

で，AIC昇順で掲載した．（ ）内に各係数の p値を示す．枝上営巣種数と地上営巣種数，および繁殖

期・越冬期の地上採餌種数については，条件に合う説明変数が得られず，回帰分析を行えなかった． 

 

項　目

繁殖期

　全鳥類種数 0.574 ** 0.029 0.269 0.080 0.083 -0.119 -0.423 * 0.491 *

　樹上採餌種数 0.709 ** 0.065 0.395 0.352 -0.055 -0.271 -0.661 ** 0.650 **

　地上採餌種数 0.266 0.067 0.198 0.149 -0.187 0.084 -0.146 0.149

　樹洞営巣種数 0.624 ** 0.109 0.416 * 0.311 0.027 -0.188 -0.525 ** 0.575 **

　枝状営巣種数 0.102 0.154 0.126 -0.074 -0.009 -0.148 -0.143 0.141

　地上営巣種数 0.270 0.067 0.198 0.149 0.087 0.084 -0.146 0.149

越冬期

　全鳥類種数 0.458 * 0.155 0.409 * 0.431 * -0.243 -0.524 ** -0.613 ** 0.200
　樹上採餌種数 0.686 ** 0.081 0.324 0.232 -0.185 -0.438 * -0.720 ** 0.165

　地上採餌種数 -0.067 0.192 0.168 0.301 -0.221 -0.389 -0.073 0.157

平均
樹林高

合計胸高
断面積

タケ類
断面積
比率

対数
樹林地
面積

高木
樹種数

全葉層
被度

群葉高
多様度

草本層
被度

モデル名

繁殖期

全鳥類種数 BSRbr1 0.388 5.411 0.281 22.028

(0.004) (<0.001)

BSRbr2 -1.324 0.834 5.933 0.285 22.783

(0.113) (0.022) (<0.001)

樹上採餌種数 BSRbrCnFr -1.670 0.882 3.471 0.626

(0.002) (<0.001) (0.559)

樹洞営巣種数 BSRHlNs 2.958 0.703 -5.600 0.491

(0.016) (<0.001) (0.029)

越冬期

全鳥類種数 BSRwn1 -3.982 10.195 0.394 33.424

(<0.001) (<0.001)

BSRwn2 0.510 -0.042 7.704 0.400 34.081

(0.004) (0.108) (<0.001)

BSRwn3 0.587 5.777 0.353 35.088

(0.001) (<0.001)

BSRwn4 0.499 0.075 4.849 0.373 35.171

(0.007) (0.199) (<0.001)

樹上採餌種数 BSRwnCnFr -3.084 6.462 0.559

(<0.001) (<0.001)

項　　目
（応答変数）

高木

樹種数

群葉高

多様度
草本層
被度

合計胸高

断面積

タケ類

断面積

比率

対数
樹林地
面積

切片

自由度
調整済

R 2
AIC
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積の対数（同正）を説明変数とした．樹洞営巣種数について得られたモデル（BSRHlNs）は，群葉

高多様度（係数は正）と樹林地面積の対数（同正）を説明変数とした．鳥類全体の種数については，

2つのモデルが得られ，1つ（BSRbr1）は高木樹種数を説明変数とし（係数は正），もう 1つ（BSRbr2）

ではタケ類断面積比率（同負）と樹林地面積の対数（同正）を説明変数とした．越冬期にも，樹上採

餌種数についてのモデル（BSRwnCnFr）ではタケ類断面積比率が説明変数となった（係数は負）．越

冬期の鳥類全体の種数については 4モデルが得られ，うち 1つ（BSRwn1）でタケ類断面積比率（係

数は負），他の 3つ（BSRwn2，BSRwn3，BSRwn4）で高木樹種数（同正）が説明変数となった．枝

上営巣種数と地上営巣種数，および繁殖期・越冬期の地上採餌種数については，条件に合う説明変 

 

 

4－3－A)                       4－3－B) 

 

4－3－C)                        4－3－D) 

 

図4－3. タケ類断面積比率および対数樹林地面積と出現鳥類全体の種数の関係. 

4－3－Aおよび Bはタケ類断面積比率と各期に出現した鳥類全体の種数の関係，4－3－Cおよび Dは樹

林地面積（ha）の対数と各期に出現した鳥類全体の種数の関係を示す．4－3－Cで示した繁殖期の鳥類種

数は，面積 10ha以下（座標上では 2.3以下）の樹林地で小さくなった． 
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数が得られなかったため，回帰分析を行えなかった．モデルの説明力は，多くが 30－40%であった

が，モデルによっては 50%以上となった．各期に出現した鳥類全体の種数とタケ類断面積比率およ

び樹林地面積の対数との関係を図 4－3に示す．樹林地面積が 10ha以下の場所では，繁殖期の出現

種数が少なくなっていた． 

 

第4節 考 察 

 

 瀬嵐ほか（1989）や Isagi and Torii（1998）の報告と同じように，京阪奈丘陵の調査地でも，竹林

化が進んだ林分ほど，高木の樹種数が減少していることが確かめられた．竹林化が進行すると，タ

ケ類による被陰から枯死や更新阻害が起こり，高木樹種が乏しくなるのであろう．さらに，竹林は，

高木層の被度が高く，草本層の被度が低い，トップヘビー型の階層構造を持っていた．落葉広葉樹

林の竹林化は，樹林地内にこのような構成樹種の変化や構造上の単純化をもたらしながら進んでい

ると言える． 

 鳥類の種数について得られた回帰モデルからは，樹上採餌グループの鳥類は，繁殖期・越冬期と

も竹林を忌避した結果，竹林での出現種数を減らしたと考えられる．鳥類全体では，繁殖期・越冬

期とも，高木樹種数が多い場所で出現種数が増えるという関係が認められ，特に越冬期には，竹林

化した林で出現種数が少なくなるという傾向も見受けられた．竹林化は高木樹種数の減少をもたら

すため，鳥類は全体として，直接的あるいは間接的に竹林化の負の影響を受けていると考えられる．

竹林化は植物だけでなく，昆虫類にも影響を与えることが報告されている（江崎ほか 2010; 宮崎ほ

か 2009）．竹林内での餌資源の減少は，多方面で鳥類に影響を及ぼしている可能性がある． 

 繁殖期・越冬期の鳥類全体の種数と高木樹種数との関係は，竹林化と鳥類の関係について考える

上で重要であるのみならず，高木の樹種数という林分の属性と鳥類の結びつきを知る上でも注目さ

れる．林を構成する樹種の数は，鳥類の種数と関わっている（日野 2002）．たとえば，Holmes et al.

（1979）は，北米の森林で昆虫食鳥類の採餌行動を調査し，植物種の構成は餌の種類や量，採餌を

行う部位などをつうじて森林に生息する鳥類の種構成に影響を及ぼす重要な要素であると指摘し，

同じギルドに属し採餌方法が類似した複数の鳥類種が，樹種などの資源を分割利用することによっ

て，共存を可能にするであろうと指摘している．また，Hino et al.（2002）は北海道の落葉広葉樹林

で調査を行い，樹上でイモムシ類を採る方法が異なるコガラ Poecile montanus，ヒガラ，シジュウカ

ラの 3 種では，採餌に利用する樹種への選好に違いがあり，これらのカラ類の共存には樹種構成が

重要であるとしている． 

 繁殖期の鳥類全体，樹上採餌および樹洞営巣のグループについては，大面積の樹林地で種数が多

くなる傾向が示唆された（鳥類全体の種数についてのモデルでは，得られた 2つのうち 1つ）．調査

を行ったのがおよそ 2ha から 60ha という比較的小面積の樹林地であったため，このデータセット

では，鳥類種数と樹林地面積の関係が検出されやすかったかもしれない．特に 10ha以下の樹林地で

は出現種数が低下していた．第 3章で既に記したように，京阪奈丘陵の様々な樹林地内に置いた 51

ヶ所のプロットで行った調査では（樹林地面積は 10.1－1571.1ha），繁殖期の樹上採餌グループの種

数は，樹林地面積の影響を受けているとは考えられなかったものの，半径 200m のバッファという

狭い範囲（面積は 12.56ha）での樹林地面積比率から影響を受けていた．繁殖期の樹上採餌グループ
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には樹洞営巣グループと共通した種が多いため，生息環境の変化に対して似た反応を示しやすいで

あろう．地上営巣グループでは，出現は 4種 54羽と限られた上，ウグイスが計 39羽（出現は 20ヶ

所），ホオジロが 11 羽（同 7 ヶ所）とその個体数の大半を占めた．このため，場所ごとの地上営巣

グループの種数にはウグイスとホオジロの出現の有無が強く作用する．また，特にホオジロは，第 2

章でみたように林縁に多く出現するため（表 2－5のモデル Ecbr），コア部分が限られる小面積の樹

林地でも生息しやすいかもしれない．したがって，このデータセットでは，樹林地面積が地上営巣

グループ全体での種数に及ぼす影響は明瞭には検出できていない可能性がある． 

 竹林利用度が繁殖期・越冬期とも 0.5となったヒヨドリは，畑地や果樹園に飛来して野菜やミカン

などを食べることが知られ（中村・中村 1995a; 樋口ほか 1997; 越川・舘野 2005），繁殖期でも比較

的広い約 1.4ha の行動圏（羽田・小林 1967）が報告されている．ヒヨドリが繁殖期・越冬期とも，

林縁総延長の大きな場所に多く出現する傾向があることは，第 2章で示した（表 2－5のモデルHabr

およびHawn）．特に面積の小さな竹林で出現した個体では，他の生息環境を行動圏に組み込んで生

活しているのかもしれない．ヒヨドリでは，同じように竹林利用度が 0.5となったメジロとともに，

京阪奈丘陵および南山城のいずれでも，樹林地に設置した調査プロットのほぼ全てで出現したこと

を第 3 章で述べた．これら 2 種は，様々な樹林地に生息できる，ジェネラリスト的な性質を獲得し

ている可能性がある．また，キビタキ Ficedula narcissinaも，落葉広葉樹林と同程度で竹林に出現し

た．近年キビタキの竹林での生息が知られるようになっており，熊本市近辺で観察を行った井上

（2014）は，キビタキがモウソウチクの稈の裂け目に営巣することを報告するとともに，本種が竹

林の林縁や外部で餌を入手している可能性を指摘している．林縁や林の外部で採餌する鳥類は，小

さな竹林や竹林の林縁部分には生息できるかもしれないが，竹林化した樹林地が大面積になると，

内部での生息は困難になりそうである．他方で，樹上で採餌するコゲラとヤマガラでは，竹林利用

度は小さな値となった．コゲラは主に樹木をよじ登って餌を探すため（中村・中村 1995a），タケ類

の平滑な稈は採餌に利用するのが困難であると考えられる．ヤマガラは樹木の種子を好んで食べる

ため（中村・中村 1995a），竹林化によって樹種数が乏しくなると，餌の入手が難しくなるであろう． 

 竹林は今後も拡大し続け，安定的に存在すると予測される（鳥居・井鷺 1997）．継続的な竹林化

は，特に樹上採餌グループの種数に負の影響を及ぼしていくであろう．また，竹林化は，樹種数を

減らすことで，間接的に樹林地性鳥類の生息種数を減らすと考えられる．モウソウチクは 18世紀に

中国から日本国内へ移入されたが，各地で急速に拡大するようになったのは 20世紀後半以降である

（鳥居 2003）．生活者が資源として管理・利用することで生育場所が長期間にわたって制限されて

きたモウソウチクが，近年の社会情勢の変化に伴う管理の縮小・停止によって生育場所を広げ，在

来種が形成する樹林地に生息する鳥類に負の影響を及ぼすという構図は，管理の縮小・停止を至近

要因とした外来種の問題の顕在化ととらえられる．また，竹林拡大は，林分の樹種数や内部構造の

変化を通じて鳥類の生息に不適な空間を広げる，二次的自然の多様性低下の問題とも認識できる．

鳥類の生息のためには，モウソウチクの密度を下げ，群落を小さくする管理が必要である． 
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第5章 総合考察 

 

第1節 二次的自然と鳥類の関係 

 

1. 二次的自然の植生要素と鳥類の関係 

(1) 樹木被覆の量と鳥類の関係 

 第 2 章から第 4 章にかけてみてきた内容を踏まえて，ここで，二次的自然の植生要素と鳥類群集

の関わりについて，その機構を考察し，人間活動の影響という視点から整理しておく必要がある． 

 樹林地パッチの面積が大きくなるにつれて，生息する鳥類の種数が多くなるという種数－面積関

係は，国内でも繰り返し報告されてきた（例えば，樋口ほか 1982; 平野ほか 1989; Ichinose and Kato 

1998）．樹林地の種数－面積関係についての多くの研究では，大きな樹林地パッチには長い調査ルー

トを置くなどしてパッチの面積に比例した調査努力量を投入した上で，パッチ単位の出現種数につ

いて補正を行わずに解析を行ってきたため，見かけ上の種数－面積関係が生まれたのではないか，

という批判はあるものの（passive sampling effect, Connor and McCoy 1979），大きな樹林地には，

行動圏の広い種でも生息できること，多様な生息環境が内部に含まれることなどが，この関係が生

じる要因として説明される（例えば，由井 1988）．さらに，小さな樹林地では巣内捕食や托卵のリ

スクが増加するため，種によっては大きな樹林地を選好して繁殖するようになった可能性がある

（Askins 2002）．京阪奈丘陵では，面積の大きな樹林地パッチほど多くの種が出現したのは地上営巣

グループであった（プロットあたりの種数，第 3章）．また，同じ京阪奈丘陵で 2－60haの面積の樹

林地パッチでの調査では，より大きな樹林地に多くの種が生息する傾向を示したのは，樹林地性鳥

類全体と樹上採餌グループ，および樹洞営巣グループであった（プロットあたりの種数，第 4 章）．

調査努力量のバイアスを含まないようにした解析で得られたこれらの結果は，部分的ではあるもの

の，鳥類と樹林地パッチの間の種数－面積関係を示している．長期間にわたって人為的管理にさら

されてきた樹林地と樹林地性の鳥類群集の関係を考えると，伐採によって比較的小面積に断片化し

ていた樹林地の中でも大きなものを選択した集団がより高い生存率や繁殖成功率を実現し，このよ

うな面積の大きな樹林地への選好が広がったととらえることができる．そこでは，大きな樹林地で

得られる，上述した利益が鳥類に作用してきたであろう． 

 樹林地や農地，集落などからなるランドスケープ（里地里山）を半径 100m のプロット単位の植

生（詳細スケール）でとらえると，樹林地性鳥類の種数は樹木植生が豊かな場所で多くなった（第 2

章）．半径 200mという，より広いスケールでみたときには，場所ごとの樹木被覆の量と関わってい

たのは，樹林地性鳥類の中でも樹上採餌グループの種数であった（第 3章）．樹上採餌グループでは，

採餌を行う場所である樹木の被覆量の水平方向の大きさが樹林地性鳥類の他のグループよりも重要

なのかもしれないし，その多くの種が林内側の生息環境を好んでいる可能性もある． 

(2) 樹林地の構造と鳥類の関係 

 管理されなくなった林分は，高木林に生長し，各階層の被度が高い構造を呈するようになる．こ

のような高木林では，生息できる樹林地性鳥類の種数が多くなると予想されるが（例えば，日野 

2004），これが合致したのは，南山城の繁殖期の鳥類（樹林地性鳥類の全体の種数など，第 3章）の

みであった．こういった二次林と鳥類の関わりのあり方を考える上で参考になるのが，長期間にわ
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たって人為的管理の影響にさらされてきた二次的自然と鳥類の関係について，多くの研究がなされ

ている温帯ヨーロッパである．ヨーロッパでは，高木林よりも，伐採後数年が経過した低木林に生

息する鳥類が多いとする研究もあるものの，逆に林齢が大きな高木林において鳥類が多いとする研

究もある．Fuller and Henderson（1992）は，植生管理（coppice management）が継続しているイ

ギリス南東部の二次林で，伐採直後の場所から伐採後 30 年以上経過した場所まで含めて調査を行

い，伐採後 3－8年が経過した林分で繁殖期の鳥類の種数が最も多くなると報告している．Fuller and 

Moreton（1987）も，同様の管理が行われているイギリス南部の二次林での調査から，生息する鳥類

種数が，特に林冠が閉じてから減少することを見出した．同じイギリスでも，北部（スコットラン

ド）の放置された二次林で調査を行った Summers（2007）は，多くの鳥類種が高木林を選好するこ

とを明らかにしている．Mentil et al.（2018）は，植生管理がなされているイタリア中部の二次林で

は，林齢が高い林分ほど繁殖期の鳥類種数が多くなることを見出し，Gil-Tena et al.（2007）は，ス

ペイン東部での調査から，生長段階が高い林で繁殖期に鳥類種数が多いことを示している．Fuller et 

al.（2007）は，このような地域間の違いが生まれた背景について，人間の植生管理の歴史が地域の

鳥類と生息環境の関係を変化させることを指摘している．特に数千年間にわたって，強度の管理に

さらされてきたイギリスの樹林地では，人間の管理する生息環境に適応できなかった種が地域絶滅

を遂げ，適応した種が若い林に多く棲むようになったと結論づけている．この考え方に基づけば，

強度の管理を経験してきた地域に残る鳥類には若い林を利用する種が多くなり，そうでない地域の

鳥類の中には，林齢が大きな林を好む種が温存されるであろう．そうすると，鳥類の生息種数と結

びつく植生構造が前者と後者で異なる可能性がある．特に繁殖期の南山城での樹林地性鳥類の植生

構造への反応は，後者に近いのかもしれない．繁殖期と越冬期でみられた違いについては後で再度

考察する． 

 竹林化は，モウソウチクという過去に移入された単一樹種による寡占が，管理の縮小・停止を背

景にして他の生物に影響を及ぼしているという意味では，二次的自然の植生の中でも特殊な要素で

ある．しかしながら，竹林と落葉広葉樹二次林，混交林で収集したデータセットでは，竹林化その

ものが鳥類に負の影響を及ぼしている点だけではなく，林の高木樹種数と内部の階層構造が鳥類の

生息種数と関わっていたことにも注目する必要がある（第 4章）．竹林という単純な構造の林分を含

めて調査を行ったことで，他の二次林を調べている中では明確には見出せない，鳥類と結びつく植

生要素が認められたともとらえられる．竹林内のプロットに常在的に出現したヒヨドリやメジロは，

このような林の内部構造の影響を受けにくいジェネラリストかもしれない．これら 2 種は，他の樹

林地でのセンサスでも，ほとんどのプロットに出現した．管理停止による竹林の拡大は，京阪奈丘

陵では 20世紀後半に急速に進んでおり（例えば，鳥居・井鷺 1997），多くの鳥類は竹林に適応でき

ていないのかもしれない． 

(3) 植生・土地利用の不均質性と鳥類の関係 

 人為的な管理は，ランドスケープのパッチ－モザイク構造やエッジ構造などの不均質性の産生に

も密接に関わる．農地と樹林地は，近年では，分離しながらそれぞれ均質化しつつあると考えられ

る（井手 1995; 宇田川 2000）．一般に，不均質なランドスケープ構造は，農地性の鳥類の生息にと

って好都合であるとされる（例えば，Krebs et al. 1999; 藤岡・吉田 2002）．多様な生息環境が含まれ

る場所は，採餌や休息などに利用できる様々な資源を鳥類に提供し，また，種ごとの異なる要求に
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応えることができる（例えば，Benton et al. 2003; Vickery and Arlettaz 2013）．スケールや生息環境

の分類方法に違いはあるものの，数多くの既往研究が，植生・土地利用が不均質な場所ほど農地性

あるいは草地性の鳥類の種数が多くなると報告している．再び温帯ヨーロッパでの事例をみると，

イタリアの農地で調査を行ったMorelli（2013）は，生息環境が不均質な場所ほど繁殖期に鳥類の種

数が多くなることを見出しているし，ドイツ南部の農地で調査を行った Redlich et al.（2018）も，不

均質な生息環境で繁殖期に鳥類の種数が多くなったことを示している．ポルトガル南部の農地で鳥

類を調べた Santana et al.（2017）も，生息環境の不均質性と繁殖期の農地性鳥類の種数の間に正の

結びつきを見出している．Pickett and Siriwardena（2011）は，イギリス全域の農地で得られた繁殖

期のデータから，土地利用が不均質な場所では，解析対象とした農地性鳥類の大多数で個体数が多

くなったことを示している．同様の報告は中国でもなされており，中南部の成都平原の農地で調査

を行った Liao et al.（2020）は，生息環境が多様な場所で越冬期の鳥類種数が多くなったことを報告

している．国内では，Natuhara and Imai（1996）とAmano et al.（2008）が，不均質な土地利用・

植生の地域・場所で鳥類全体の種数や草地性鳥類の種数が多くなることを報告している．京阪奈丘

陵の樹林地や農地などが混在するランドスケープを詳細スケールでみると（第 2 章），農地性鳥類を多く含

む非樹林地性鳥類の出現種数についての回帰モデルで説明変数となったのは，樹木植生面積比率であ

ったものの（繁殖期・越冬期とも，1 次式モデルでの係数は負），植生のモザイク構造の指標と非樹林地性

鳥類の出現種数の間には，繁殖期・越冬期のいずれでも正の相関が認められた（モザイク構造の指標の

算出方法や植生判読の解像度・スケールは，より高い予測精度を持つモデルの構築のためには改善の余

地があるかもしれない）．また，越冬期の鳥類全体の出現種数は林縁総延長の大きさや中程度の樹木植生

面積比率と関わっており，この意味でも植生の不均質性は鳥類の種数と結びついていると言える．加えて，

樹木植生や水田，高茎草地の面積比率，林縁総延長の場所間の違いは，出現種構成の違いをもたらし，

全体としてみれば，地域の鳥類相を多くしていると考えられる． 

2. 季節・地域による違い 

 一連のセンサス調査で得られた結果の中で，鳥類全体の種数や各グループの種数が結びついた植生の

要素や，その植生要素に応じた変化のパターンが，季節あるいは地域の間で異なるケースが多く見受けら

れたことは，特筆しておくべき点である．例えば，京阪奈丘陵の樹林地や農地などが混在するランドスケー

プの中では，樹林地性鳥類と非樹林地性鳥類を合わせた鳥類全体の種数と植生配置との関係は，繁殖期

と越冬期の間で同じではなかった（第 2 章）．また，京阪奈丘陵と南山城の樹林地性鳥類の種数（全体およ

び各グループ）と植生要素との関係は，多くの場合，それぞれの地域において繁殖期と越冬期の間で違い

（第 3 章），京阪奈丘陵と南山城の 2 地域間でも異なった（第 3 章）． 

 これらの違いのうち，まず季節による変化には，夏鳥・冬鳥の入れ替わりが関わり，留鳥の生息環境への

選好も繁殖期と越冬期で異なる可能性がある．その中で，越冬期では，中程度あるいは強度の管理に，鳥

類全体あるいは各グループの種数が関わることが多かった点は重要である．京阪奈丘陵と南山城では，繁

殖期と比べ，越冬期にはより撹乱を受けた生息環境が鳥類に正の影響を及ぼしやすいと考えられる．高緯

度あるいは高標高の地域で繁殖して京阪奈丘陵や南山城で越冬する鳥類には，中程度あるいは強度の

撹乱を受けた生息環境を好む種が多く含まれる可能性がある（Katayama et al. 2014 も参照）．これらの冬

鳥には，林縁に近い場所で多かったシロハラや，林縁総延長が大きな場所で多かったカシラダカ，モザイ

ク構造が発達した場所に多く出現したツグミなどが該当する．このような季節による違いは，高緯度あるい
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は高標高の地域では植生と鳥類の関係が，京阪奈丘陵や南山城とは異なっている可能性を示唆する． 

 次に，地域による違いについて考える．鳥類と生息環境との結びつきは必ずしも固定的ではなく，

地域あるいは年代（経年的な時代）によって変化する場合がある（Fuller 2013）．イギリスでは，樹

林地性鳥類と生息環境の関係が長期間にわたる人為的管理によって変わったとされることを，既に

述べた．個々の鳥類種が利用する生息環境は，地域的に変化する場合もある（Klopfer and Ganzhorm 

1985）．国内で知られる事例についてみると，例えば，ヒヨドリやスズメでは，一部の個体群は急速

に都市化を遂げた東京都内などに生息しているが（いわゆる都市鳥），他方で大部分の個体群は従来

どおりに農村地帯で生活している（唐沢 1983）．都市部への進出は，キジバトやコゲラでも知られ

ているし（樋口ほか 1997），ハクセキレイMotacilla albaやイソヒヨドリMonticola solitariusでは，海

岸部から都市を含む内陸部へと，近年分布域が拡大しつつある（中村・中村 1995a）．群集を構成す

る鳥類種の生息環境への選好が地域間あるいは年代間で違えば，その違いの累積的作用，あるいは

種間関係の変化によって，鳥類群集と生息環境の関係も変わる可能性がある．実際，地域に棲む鳥

類の種数と生息環境の関係のあり方は，多元的であるかもしれない（日野 2001も参照）． 

 第 2 章でみた，樹林地性鳥類と樹木植生の間の正の関係，非樹林地性鳥類と樹木植生の間の負の

関係は，変わり得ないであろう．しかしながら，各鳥類種や種群の生息環境への選好が，類似した

構造を持つ微環境間で，あるいは連続的に変化する環境傾度の中のある範囲や位相に対してなされ

る場合には，このような地域・年代間の違いが起こりやすいかもしれない． 

 

第2節 結 論 

 

1. 管理の程度と鳥類の関係 

 第 2 章から第 4 章でみてきたセンサス調査によって明らかになった，場所ごとの管理の程度と鳥

類の種数との関係について，整理して表 5－1に示す．ここでは，得られた回帰モデルの説明変数と

なった植生変数に着目して，各章で扱った一連の調査プロットで得られた植生変数の範囲内での，

管理に対する鳥類の出現種数の変化タイプ（A，B，C，D のいずれかに該当するもの）を表してい

る．まず，強度の植生管理で鳥類種数（全体あるいは特定のグループの種数）が増加する状況とし

ては（第 1章に示した変化タイプA，図 1－2－A参照），京阪奈丘陵の様々な土地利用・植生が混在

するランドスケープ（里地里山）の中では，樹木植生の面積比率が低い場所（農地・草地などの面積

比率が高い場所）で繁殖期・越冬期とも農地性鳥類を主体とした非樹林地性鳥類が多くなったこと

（第 2章），京阪奈丘陵の樹林地では，林分の全葉層被度が小さい場所で越冬期の樹上採餌グループ

の種数が多くなったこと（第 3 章）が挙げられる．京阪奈丘陵のアカマツ林は，調査を行った林分

の中では遷移初期相寄りであると考えられるから，アカマツ林のプロットで種数が多くなった枝上

営巣グループの種も（第 3章），強度の管理条件下で増加するととらえられる．また，京阪奈丘陵で

竹林化した場所ほど，越冬期の樹林地性鳥類全体，および繁殖期・越冬期の樹上採餌グループの種

数が少なくなったことは（第 4章），他のタイプの林とは尺度が異なるものの，モウソウチクに対す

る管理の縮小・停止が鳥類に負の作用をもたらしている状況であり，管理が強まることで種数が増

加するパターンを示している． 

 弱度の管理で鳥類種数が増加する状況としては（変化タイプ B，図 1－2－B参照），京阪奈丘陵の 
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表5－1. センサス調査で明らかになった管理の程度と鳥類の種数との関係． 

各章で得られた回帰モデル内の説明変数となった植生変数に着目して示した．変化タイプのAは強度

の管理で鳥類種数が多くなり，Bは弱度の管理で種数が増えるケースである．Cは中程度の管理で種

数が少なくなり，Dは中程度の管理で種数が多くなるものである．管理の程度との関連性が明瞭では

ない植生変数は除いた（高木樹種数，群葉高多様度，草本層被度）．モデル内で有意でない植生変数

（p>0.05）も除いた．ただし， 同じ植生変数の 1乗項と 2乗項からなる 2次式モデルでは，個別の回

帰係数が有意ではなくても，モデル自体が有意であれば記載した． 

5－1－A）地域のランドスケープ内での二次的自然の水平配置と鳥類の関係（第 2章） 

 

5－1－B） 二次林の植生構造と鳥類の関係（第 3章） 

 

5－1－C）二次林の竹林化と鳥類の関係（第 4章） 

 

地    域 時  期 鳥類グループ 変化タイプ 植    生    変    数 モ  デ  ル  名

京阪奈丘陵 繁殖期 全　　体 B 樹木植生面積比率 表2-4のBSRbr1

C 植生パッチ種数 表2-4のBSRbr2

樹林地性 B 樹木植生面積比率 表2-4のRFSbr1, 2

非樹林地性 A 樹木植生面積比率 表2-4のRNFbr1, 2

越冬期 全　　体 B 樹木植生面積比率 表2-4のBSRwn1

D 林縁総延長 表2-4のBSRwn1

D 樹木植生面積比率 表2-4のBSRwn2

樹林地性 B 樹木植生面積比率 表2-4のRFSwn1, 2, 3, 4

非樹林地性 A 樹木植生面積比率 表2-4のRNFｗｎ1, 2

地    域 時  期 鳥類グループ 変化タイプ 植    生    変    数 モ  デ  ル  名

京阪奈丘陵 繁殖期 樹上採餌 B バッファ内樹林地比率 表3-4-AのBSRbrCnFr

枝上営巣 A アカマツ林（ダミー変数） 表3-4-AのBSRCnNs

地上営巣 B 樹林地面積（対数） 表3-4-AのBSRGrNs

越冬期 樹上採餌 A 全葉層被度 表3-4-AのBSRwnCnFr1, 2

南  山  城 繁殖期 樹林地性全体 B 合計胸高断面積 表3-4-BのBSRbr1, 2

樹上採餌 B 合計胸高断面積 表3-4-BのBSRbrCnFr1

B 樹林高 表3-4-BのBSRbrCnFr2, 3

地上採餌 B 全葉層被度 表3-4-BのBSRbrGrFr1, 2

樹洞営巣 B 樹林高 表3-4-BのBSRHlNs1, 2

B 合計胸高断面積 表3-4-BのBSRHlNs3

枝上営巣 B 合計胸高断面積 表3-4-BのBSRCnNs1, 2

越冬期 樹林地性全体 D 樹林高 表3-4-BのBSRwn

樹上採餌 B 樹林高 表3-4-BのBSRwnCnFr

地上採餌 D 樹林高 表3-4-BのBSRwnGrFr

地    域 時  期 鳥類グループ 変化タイプ 植    生    変    数 モ  デ  ル  名

京阪奈丘陵 繁殖期 樹林地性全体 B 樹林地面積（対数） 表4-6のBSRbr2

樹上採餌 A タケ類断面積比率 表4-6のBSRbrCnFr

B 樹林地面積（対数） 表4-6のBSRbrCnFr

樹洞営巣 B 樹林地面積（対数） 表4-6のBSRHlNs

越冬期 樹林地性全体 A タケ類断面積比率 表4-6のBSRwn1

樹上採餌 A タケ類断面積比率 表4-6のBSRwnCnFr
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様々な土地利用・植生が混在するランドスケープでは，樹木植生の面積比率が高い場所で，繁殖期・

越冬期とも樹林地性鳥類が多くなり，繁殖期の鳥類全体の種数も多くなったこと（第 2章），京阪奈

丘陵の樹林地では，大きな面積の樹林地パッチほど地上営巣グループの種数が多くなったこと（第

3章），特に 2－60haの面積の樹林地パッチでは，大きな樹林地で繁殖期の樹林地性鳥類全体の種数

と樹上採餌グループ，および樹洞営巣グループの種数が多くなったこと（第 4 章）などが挙げられ

る．また，南山城の樹林地では，樹林高や合計胸高断面積の大きな高木林で，繁殖期の樹林地性鳥

類全体の種数，樹上採餌や樹洞営巣，枝上営巣の各グループの種数，越冬期の樹上採餌グループの

種数が多くなったこと，全葉層被度が高い場所で繁殖期の地上採餌グループの種数が多くなったこ

と（第 3章）などがこのタイプに該当する． 

 中程度の管理で鳥類の種数が減少したのは（変化タイプC，図 1－2－C参照），京阪奈丘陵の植生

パッチ種数の少ない場所で繁殖期の鳥類全体の種数が多くなったケースである（第 2章．ここでは，

上述したように，樹林地面積比率が高い場所で種数が多くなるタイプ Bととらえられるモデルも得

られた）．逆に，中程度の管理が鳥類に好都合になっている状況としては（変化タイプD，図 1－2－

D参照），南山城の中程度の樹林高の林分で越冬期の樹林地性鳥類全体の種数や地上採餌グループの

種数が多くなったこと（第 3章），京阪奈丘陵の様々な土地利用・植生が混在するランドスケープの

中では，林縁総延長の大きな場所や中程度の樹木植生の面積比率の場所で，越冬期の鳥類全体の種

数が多くなったこと（第 2 章．後者のケースでは，林縁総延長と樹木植生面積比率の両方を説明変

数としたモデルが得られ，変化タイプは Bであるともとらえられる）が指摘される．Dのケースで

は，中程度撹乱説が支持できると考えられる． 

 これらの反応のあり方から，植生・土地利用のパッチサイズや不均質性，樹林地の配置や林分の

構造といった管理程度に関わる指標を利用して調べた範囲内において，弱度から強度までのどの位

相の管理であっても，鳥類全体の種数を豊かにするように単純に作用するとは考えられない．植生

管理に対する鳥類の反応は多様であり，管理の縮小・停止は必ずしも鳥類に負の影響を及ぼすとは

限らない． 

2. 人間活動によって変化する二次的自然の配置・構造と鳥類の群集・分布の関係 

 センサス調査で得られた知見に基づき，植生管理の縮小・停止による二次的自然の変化が鳥類に

及ぼす影響について，次のような予測ができる．まず，京阪奈丘陵のランドスケープを広くとらえ

ると，植生管理が縮小・停止していけば，最も典型的には，場所ごとの樹木被覆量が増大し，樹林地

性鳥類の種数の増加と非樹林地性鳥類の種数の減少が起こるであろう．また，谷戸田などの山間部

や傾斜地の農地が放置され，樹林地と農地の分離が進行していくと，樹木植生の比率が中程度の場

所や林縁延長が大きな場所が少なくなり，特に越冬期の鳥類が全体的に減少すると考えられる．場

所間で異なる樹木植生や水田，高茎草地の面積比率，林縁総延長などの要素は，鳥類の種構成の違

いをもたらす．管理の縮小・停止によって，地域の樹林地が拡大する場合，あるいは地域の土地利

用が放置された樹林地と集約的な農地へと二極的に単純化する場合，場所間の生息環境の違いは小

さくなり，地域に生息する鳥類全体でみても種数はやはり減少しそうである． 

 京阪奈丘陵の樹林地については，管理の縮小・停止によって樹林地パッチの面積が拡大すれば，

地上営巣グループを含む樹林地性鳥類の場所あたり（プロットあたり）の種数が増加するであろう．

林分のタイプや内部構造に関しては，管理の縮小・停止はアカマツ林の衰退や植物体被度の増加を
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もたらし，繁殖期の枝上営巣グループの種数や，越冬期の樹上採餌グループの種数の減少につなが

る可能性がある．さらに，特に既存のモウソウチク林（ソース）近辺の生育適地では，竹林が拡大す

ることで，特に樹上採餌グループの種数が減少するであろう．他方の南山城の樹林地では，管理が

縮小・停止するにつれて，高木林の生長や植物体被度の増大がもたらされ，繁殖期の鳥類種数は多

くなるであろうが，越冬期の鳥類種数は，ピークアウトを経験した後で，樹上採餌グループを除い

て全体的に減少に転じると考えられる（なお，第 1 章で述べたように，土地利用や植生を転換する

管理行為と，樹林地の内部構造を変える管理行為とは，関連しつつも，その程度が同調するとは限

らない）． 

 二次的自然の配置・構造が鳥類に及ぼす影響について検証してきた中で，得られた重要な知見と

して，3つを指摘しておく必要がある．まず，鳥類と植生の関わり方は，地域や季節によって異なり，

ギルドグループ間でも違う可能性がある点である．鳥類の保全を考慮した特定の管理方針が様々な

条件で有効であるとは限らない．次に，例えば「生物多様性国家戦略」が記述したような，管理の縮

小・停止が生物多様性を低下させるという考え方（「第 2 の危機」）と，本研究で得られた結果との

間には齟齬が認められる点である．管理の縮小・停止が生物多様性に及ぼす負の影響を否定するも

のではないが，管理と生物の関係の多様性・多面性に注意する必要がある（日野 2001も参照）．撹

乱の歴史や地理的要素，地域の生物群集などの異なる様々な条件で，管理と生物（各分類群やギル

ドグループ）の関係のパターンが違う可能性を認識し，今後も知見を集積していくことが必要であ

る．最後に，種子散布や花粉媒介，餌動物の個体数抑制などを通じて，様々な生態系サービスの提

供に関わる鳥類が（例えば，風間 2015），伝統的な管理によっても，その種数を貧しくするケース

があると考えられる点である．例えば南山城では，強度の植生管理がなされ高木林が縮小していた

年代には，樹林地性鳥類のサービスを低下させた可能性がある． 

3. 生息する鳥類種数を多くする土地利用・植生の管理 

 一連のセンサス調査で得られた知見は，鳥類を保全する土地利用や植生管理の方法を考える上で

基礎資料となる（一ノ瀬・加藤 1993も参照）．これらは，地域の緑地環境政策や農林業，あるいは

市民グループによる活動などでの保全計画策定に活用できるであろう． 

 京阪奈丘陵の樹林地や農地，集落などからなるランドスケープの中では，まず場所ごとに樹林地

性あるいは非樹林地性の鳥類の種数をそれぞれ多くするために，樹林地が優占する区域，あるいは

農地・草地などの開放的な生息環境が優占する区域を維持する必要がある．樹林地では，種数－面

積関係を考慮して，少なくとも 10ha を上回る面積のパッチを確保すべきであり，中でも大面積の

樹林地を好むと考えられる地上営巣グループの種数を豊かにするためには，さらに大きな森林を確

保することが望まれる．特に越冬期の鳥類全体の種数を豊かにするには，谷戸田などの林縁の延長

が大きな場所を維持する必要がある．また，場所ごとに管理が違い，樹林地や水田，草地などの優

占度が域内で異なり，林縁延長が大きな場所も維持されれば，地域全体でみた鳥類の種数も豊かに

なるであろう．核となる大面積の樹林地を設定し，その周辺部分で他の植生が混在して林縁延長が

大きくなり，さらに外側にまとまった農地・草地が形成される配置であれば，上述した土地利用・

植生管理は実現しやすい．京阪奈丘陵の樹林地では，アカマツ林の維持は枝上営巣グループの種数

に正の効果をもたらしそうであり，このような途中相の林の維持が望ましい．林の内部構造につい

ては，越冬期の樹上採餌グループの種数には全葉層被度が低い場所が好都合でありながら，同じく
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越冬期の地上採餌グループの種数にとっては草本層被度が高い場所が適している可能性があり，被

度が低い林分と高い林分を形成する保全策が望まれる．樹林地性鳥類にとっては，特に竹林に対す

る管理が重要であり，二次林の竹林化の防止と，既に竹林化した林分の樹種転換を図る必要がある．

このような保全管理は，伝統的な管理のあり方と比べると，特に，大きな樹林地を確保しようとす

る点が異なる． 

 南山城の樹林地については，管理停止による，林の合計胸断面積や樹林高，全葉層被度の増大は，

特に繁殖期の樹林地性鳥類の種数を全体的に豊かにする上で効果が期待できるであろう．他方で，

樹林高が長期的に増大すると，越冬期の樹林地性鳥類全体の種数や地上採餌グループの種数がピー

クアウト後に低下すると考えられるため，管理によってより小さな樹林高の林も維持する必要があ

る．管理を停止する場所と管理を行う場所が地域内に併存できるように，計画的に保全することが

求められる．植物体の被度の大きな高木林を維持する保全のあり方は， やはり伝統的な管理のあり

方とは異なっているであろう． 
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摘  要 

 

第 1 章 序 論 

 長期間にわたって人為的に管理されてきた二次的自然（里地里山）は，日本の国土面積の大きな部分を

占めるが，管理の縮小・停止により近年変容しつつある．本研究では，環境指標である鳥類と二次的自然

の配置・構造との関わりを検証し，二次的自然の変化が鳥類群集にどのように作用するか評価・考察を行う．

特に，管理のあり方によって変わる植生の不均質性および林の植生構造に焦点を合わせ，これらの植生要

素が鳥類に及ぼす影響を検証する．様々な植生・土地利用からなる地域のランドスケープを広くとらえると，

管理程度の強い場所は農地や草地であり，弱い場所は放置された林であると考える．樹林地では，管理程

度の比較的強い場所は低木林やアカマツ林，小面積の林となり，弱い場所には植物体被度の大きな高木

林や大面積の森林が現在形成されていると考える．また，管理の縮小・停止は竹林（モウソウチク林）の拡

大をもたらし，管理程度の弱い場所は竹林化しやすいととらえる．近畿地方の京阪奈丘陵と南山城で行っ

た鳥類のセンサス調査で得られた知見を利用して考察する．京阪奈丘陵は，京都と大阪，奈良の都市圏に

近く，強い利用圧にさらされてきた歴史を持つ典型的な里地里山地域であり，なだらかな地形上に樹林地

や農地，集落などが混在している．南山城は，人口が少なく，寺社の建材となる高木を育成する杣山も保

全されてきた地域で，山地に広大な森林が広がっている． 

 

第 2 章 地域のランドスケープ内での二次的自然の水平配置と鳥類の関係 

 京阪奈丘陵の植生の不均質性が鳥類に及ぼす影響を検証した．樹林地，農地，集落などに円形調査プ

ロットを設けて，繁殖期・越冬期に半径 50m の範囲内で出現する鳥類のセンサス調査を行い，半径 100m

の範囲の詳細スケールで相観植生を調べた．調べた植生は，プロット内の各植生タイプの面積比率と，不

均質性の指標となる林縁の総延長，および植生パッチの種数（タイプ数）や個数などのモザイク構造である．

各プロットの鳥類の出現種数を応答変数，植生要素を説明変数として重回帰分析を行った．鳥類全体の種

数に加え，樹林地性鳥類と非樹林地性鳥類に分けた解析も行った．また，鳥類の出現種構成に基づき，

NMDS（非計量多次元尺度法）によって全プロットを 2 次元座標上に序列化した．プロット内の植生パッチ

の種数・個数と林縁総延長は，樹木植生の面積比率が 30%程度のプロットと 53%のプロットでそれぞれ最

も大きくなると予測され，中程度の管理の場所で植生の不均質性が高まると考えられた．繁殖期・越冬期と

も，樹林地性鳥類の種数は，樹木植生面積比率が高い場所で多く，農地性鳥類を主体とする非樹林地性

鳥類の種数は，樹木植生面積比率が低い場所で多くなった．鳥類全体では，繁殖期の種数は樹林地性鳥

類の傾向を反映し，樹木植生面積比率が高い場所，あるいは植生パッチの種数が少ない場所で多くなると

予測された．越冬期の全体の種数は，樹木植生面積比率および林縁総延長が大きな場所で多くなる，ある

いは樹木植生面積比率が 78%の場所で最大になると予測された．NMDS による序列化では，水田面積比

率と樹木植生面積比率に加え，高茎草地面積比率や林縁総延長などがプロットの出現種構成に作用して

いた．プロット内の植生の不均質性は，特に越冬期の鳥類種数に正の影響を及ぼすと考えられる．これは，

越冬期には，林縁環境や，林と他の植生が混在する環境を好む鳥類が多くなるためであろう．また，プロッ

ト間の植生の違いは地域全体に生息する鳥類を多くすると考えられる．樹林地と水田が二極的に分離した

パッチとして存在する条件では，中程度の樹木比率の場所で多くなる越冬期の鳥類に負の作用をもたらし，

また，林縁などの環境を利用する鳥類のグループが生息できなくなることで，地域の鳥類を減少させると考
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えられる． 

 

第 3 章 二次林の植生構造と鳥類の関係 

 京阪奈丘陵と南山城で調査を行い，樹林地性鳥類と二次林の植生の関係を検証した．京阪奈丘陵では

様々な面積の樹林地内の落葉広葉樹林あるいはアカマツ林に，南山城では連続した大面積の樹林地内

の落葉広葉樹林にプロットを設け，繁殖期・越冬期に半径 50m の範囲内で出現する樹林地性鳥類のセン

サス調査を行い，植生調査も実施した．植生調査では，樹林高や合計胸高断面積，階層の植物体被度，

高木樹種数などの林分構造の指標や半径 200m の範囲内の樹林地面積比率などを調べ，京阪奈丘陵に

ついては各樹林地の面積も計測した．プロットで出現した鳥類種数を応答変数，植生要素を説明変数とす

る重回帰分析を行った．樹林地性鳥類全体の種数に加え，採餌場所ギルド（樹上採餌，地上採餌）と営巣

場所ギルド（枝上営巣，樹洞営巣，地上営巣．以上，繁殖期のデータについてのみ解析）の各グループの

種数についても解析した．京阪奈丘陵では，繁殖期には，樹上採餌グループの種数は半径 200m 以内の

樹林地面積比率が高いほど多く，枝上営巣グループの種数はアカマツ林で多くなった．地上営巣グルー

プの種数（プロットあたり）は樹林地の面積が大きくなるにつれて多くなった．越冬期には，樹上採餌グルー

プの種数は植物体被度が低い林で多くなった．樹林地性鳥類全体についてはモデルが得られなかった．

南山城では，繁殖期には，樹林高や合計胸高断面積が大きな林で，樹林地性鳥類全体の種数が多くなり，

また，樹上採餌，樹洞営巣，および枝上営巣の各グループの種数も多くなった．繁殖期の地上採餌グルー

プの種数は，植物体被度が高い林で増加した．越冬期には，樹林地性鳥類全体と地上採餌グループの種

数は，調べたプロットの中では中程度の樹林高の林で最も多く，樹上採餌グループの種数は，高木の樹種

数と樹林高が大きな林で多くなると予測された．南山城では，繁殖期の鳥類は林の管理停止から正の影響

を受けるであろうが，越冬期の鳥類は中程度の樹林高で増加した後で減少に転じると考えられる．京阪奈

丘陵では，管理停止によって樹林地の面積が拡大すれば地上営巣グループの生息には好都合であるも

のの，枝上営巣グループや越冬期の樹上採餌グループは林相の変化や被度の増加から負の影響を受け

るであろう． 

 

第 4 章 二次林の竹林化と鳥類の関係 

 京阪奈丘陵の比較的小さな面積の樹林地で調査を行い，二次林の竹林化が樹林地性鳥類に及ぼす影

響を考察した．落葉広葉樹林と竹林（モウソウチク林），およびこれらの混交林にプロットを設けて，繁殖期・

越冬期に半径 50m の範囲内で出現する樹林地性鳥類のセンサス調査を行い，高木樹種数，階層の被度，

竹林化の指標としてのタケ類の合計胸高断面積比率などを調べ，各樹林地の面積も計測した．プロットで

の鳥類の出現種数を応答変数，植生要素を説明変数にして重回帰分析を行った．採餌および営巣場所の

ギルドグループごとの種数についても解析した（営巣場所ギルドグループの解析は繁殖期のデータについ

てのみ行った）．竹林化が進んだ林では高木樹種数が減少し，内部の階層構造も単純化した．鳥類のギル

ドグループでは，繁殖期・越冬期とも，竹林化した林ほど，樹上採餌グループの種数が減少した．樹林地性

鳥類全体では，繁殖期には，高木樹種数が少ない林で種数が減少したことから，竹林化は間接に鳥類に

対して負の作用をもたらしている可能性がある．越冬期には，竹林化した林ほど，あるいは高木樹種数が

少ない林ほど，樹林地性鳥類全体の種数が少なく，鳥類は直接あるいは間接に竹林化の負の影響を受け

ていると考えられた．さらに，竹林化によって単純化した階層構造が，樹洞営巣グループの種数に負の影
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響を及ぼす可能性が示唆された．また，繁殖期には，大きな面積の樹林地ほど，樹林地性鳥類全体の種

数や樹上採餌グループ，樹洞営巣グループの種数（全てプロットあたり）が多くなる傾向も認められた．管

理停止によって今後も竹林が拡大すれば，特に樹上採餌グループの鳥類が減少するであろう． 

 

第 5 章 総合考察 

 鳥類と二次的自然の配置・構造は様々な形で関わっていた．管理程度に対して樹林地性鳥類が示す変

化は，京阪奈丘陵と南山城の 2 地域間で同じではなく，また，同じ地域の繁殖期と越冬期でもそれらのパタ

ーンはしばしば変わった．地域間での違いは，管理の歴史と関わって形成された可能性がある．繁殖期と

越冬期での違いは，特に夏鳥と冬鳥で異なる生息環境の選択を示すであろう．植生管理によって鳥類群

集が豊かになると考えられるケースは多くはなかった．管理の縮小・停止は必ずしも鳥類に負の影響をもた

らさないと考えられる．また，特に繁殖期の南山城で得られた調査結果は，植生管理によって鳥類が減少

する可能性を示している． 

 京阪奈丘陵のランドスケープの中では，樹林地の環境と，水田などの他の開放的な環境をそれぞれ確保

しつつ，林縁などの中間的な環境をも保全し，地域内に様々な生息環境を維持することが求められる．京

阪奈丘陵の樹林地では，大きな面積の樹林地を保ちつつ，被度や林のタイプについて個別に管理を行う

必要がある．また，さらなる竹林化を防止し，竹林の樹種転換を進める必要がある．南山城では，地域内で

高木林の維持とより小さな樹林高の林の保全をそれぞれ図れば，多くの樹林地性鳥類が生息できるであろ

う． 

 


