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原 著 論 文

北海道東部のミズナラ造林地における土壌の炭素および窒素の蓄積様式
－連続した 0 ～ 40 年生林分を用いた解析

　　　　　　　大津洋暁 1），菱拓雄 *2），田代直明 2），井上幸子 2），長慶一郎 2），
　　　　　　　緒方健人 2），馬渕哲也 2），榎木勉 2）　

本研究は 0年生から 40 年生のミズナラ造林地において下層種であるミヤコザサを含む植生構造の造林後の林齢によって
生じる変化が，土壌の炭素と窒素の蓄積，また C/N比に与える影響を評価した。下層種現存量は造林後 7年目に極大値
となる一山型分布を示した。一方上層種は調査期間中増加し続け，8年目以降は全ての林分において上層種が下層種を上
回っていた。葉面積指数の変化から林冠の閉鎖が造林後 12 年目に起こっていた。林齢による土壌の炭素と窒素の蓄積は
両方とも粗大有機物の集積するO層での変化が最も大きく，表層，深層の鉱質土の順に変化が小さくなった。O層で観
察された変化は全て林分発達初期に起こっており，炭素蓄積量は造林後 10 年，窒素蓄積量は 20 年目まで増加した。O層
の炭素蓄積量，および窒素蓄積量は上層木の着葉量との間に正の相関が見られた。O層の窒素蓄積量と C/N比は，下層
種の現存量との間にそれぞれ負の相関，正の相関関係が見られた。一方，鉱質土層の窒素蓄積量はササの細根量と負の相
関にあった。これらの結果から，林齢の増加に伴う林冠閉鎖や下層種の増減といった植生構造の変化が土壌の炭素および
窒素の蓄積に影響を及ぼしていると考えられた。
キーワード：土壌炭素，土壌窒素，下層植生，ミズナラ，林齢

This study assessed the effect of the change in forest structure including understory vegetation of Sasa nipponica on 
soil C and N accumulation from 0 to 40-yr Japanese oak (Quercus crispula) plantation chronosequence. The peak of 
understory biomass was at 7 years after afforestation. Biomass of the overstory species linearly increased, and the biomass of 
overstory species was more than that of understory species after 8-yr. According to leaf mass index change along with stand 
age, canopy closure was occurred about 12 years after afforestation. The ranges of temporal changes in both soil C and N 
accumulations increased from surface to deep soil layers. The changes in C and N accumulation of O layer were large during 
early stage of stand development, and C and N accumulations increased until 10 years and 20 years after afforestation, 
respectively. Overstory leaf mass positively correlated with C and N accumulations in O layer. Understory biomass negatively 
correlated with N accumulation in O layer and positively correlated with C/N ratio. The N accumulations both in mineral soil 
0-4 and 4-8cm in depth were negatively correlated with fine root mass of S. nipponica. The results suggested that change 
in vegetation structure such as canopy closure by overstory and dynamics of understory biomass affected soil C and N 
accumulations.
Keywords: soil carbon, soil nitrogen, understory vegetation, Japanese oak (Quercus crispula), stand age

　	�Ohtsu, H., Hishi, T., Tashiro, N., Inoue, S., Cho, K., Ogata, T., Mabuchi, T., Enoki, T., Accumulation patterns of soil carbon and nitrogen in a 
Japanese oak (Quercus crispula) plantation in eastern Hokkaido: Analyses using continuous 0-40 years old stands

*  責任著者（corresponding author）：E-mail: hishi@forest.kyushu-u.ac.jp　〒883-0402　宮崎県椎葉村大河内949
1）九州大学大学院生物資源環境科学府環境農学専攻森林環境科学教育コース
　�Forest Environmental Sciences, Agro-Environmental Sciences, Graduate School of Bioresource and Bioenvironmental Sciences, Kyushu 

University
2）九州大学農学部附属演習林
　Kyushu University Forests, School of Agriculture, Kyushu University

1. はじめに
人為活動による地球規模での炭素や窒素循環の急速な変
化が気候の調節や水の浄化といった生態系サービスに大き
な影響を及ぼしている（Millennium Ecosystem Assessment 

2005）中で，森林の炭素固定機能や水質浄化機能の基盤
となる炭素，窒素の動態や貯蔵の時空間的な変化を明らか
にすることは重要である。森林土壌における炭素と窒素の
動態には気候（Barnes et al. 2008; 稲垣ら 2002; 稲垣・深田 

2003)，地形（片桐 1996; Enoki et al. 1996)，攪乱履歴（Goodale 

& Aber 2001），過去の土地利用様式（Li et al. 2012; Guo & 

Gifford 2002），樹種（Finzi et al. 1998; Vesterdal et al. 2008）
によって影響を受ける。また，遷移段階や伐採後の経過時
間といった時間の効果も森林土壌における炭素・窒素循環
に重要である（Gower et al. 1996; Yang et al. 2011）。
これまで林齢の増加に伴う森林生産性の低下の原因とな
る因子の解明（Gower et al. 1996）や成熟林における炭素
固定機能（Zhou et al. 2006）の評価を目的として数十年～
数百年スケールでの土壌炭素蓄積量および炭素蓄積の動態
の制限要素と考えられる窒素の蓄積量の時間的な動態が研
究されてきた。これまでに土壌や林床の炭素と窒素蓄積量
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の両方，または一方が林齢の増加に伴って，増加する傾向
（Brais et al. 1995; Ritter et al. 2003; Sakai et al. 2010; Wang 

et al. 2011），減少する傾向（Alberti et al. 2008; Tremblay et 

al. 2006），時間的な変化がほとんど見られない（堤 1964; 

市 川 ら 2006; Bond-Lamberty et al. 2006; Bruckman et al. 

2011），あるいは攪乱後から急速に減少して最少となった
後増加に転じて，林齢の増加とともに攪乱前の水準まで戻
る 傾 向（Yermakov & Rothstein 2006; Diochon et al. 2009）
など，様々な傾向が報告されている。Yang et al.（2011）は
森林生態系における炭素と窒素の時間的変化を扱った文献
をまとめた結果，林齢の増加に伴って林床の土壌表層に集
積する有機物層（O層）の炭素と窒素の蓄積量は増加する
事例が多い一方，鉱質土（深さ 0-100cm 換算）ではその傾
向がない事例が多いことを報告している。また彼らは，正
確な林齢による土壌の炭素蓄積応答モデルを作成するに
は，より時間解像度の高い観測が必要であることを述べて
いる。
生産，分解過程における窒素量の炭素量に対する相対的
な過不足をあらわす重要な指標として，葉や土壌の窒素量
に対する炭素量の比（C/N比）が使われる（武田 2002）。
林齢の増加とともに窒素の不足が生じているかどうかにつ
いて検討した研究では，植生の C/N比が増加するのに対し
て，土壌のそれは変化せず，植生と土壌の窒素不足が植生
の加齢による誘導によって生じることが示されている。日
本のスギ林でも Tateno et al.（2009）が植生と土壌の窒素
の需要供給バランスのずれが，林齢の増加とともに林分の
窒素不足を招き，90年程度の高齢林において土壌の C/N比
が増加するパターンを示している。
土壌の炭素や窒素の動態はリター供給や養分吸収を介し
て植生構造と密接な関係がある。林齢に伴う土壌炭素お
よび窒素の蓄積量の増加は，生産者側の要因として，葉量
の増加による窒素要求量の増加，林冠閉鎖に伴う木質リ
ターの増加によって分解者のリター分解能が低下すること
や，このことによって植物の窒素要求量に対する土壌の窒
素供給が不足するために植物のリターの養分量がより低下
する。養分量の低下によって植物は低養分のリターを生産
するようになり，分解速度の低下から，土壌の炭素，窒素
を含めた有機物量の蓄積が増加していくプロセスが考えら
れている（Fukushima et al., 2011）。一方，地上部と同様
に地下部の器官も物質動態において重要な構成要素だと考
えられる。特に細根は分解が葉に比べて遅いため（Fujii & 

Takeda, 2010）蓄積しやすく，土壌の炭素，窒素蓄積に重
要な役割を果たしている（McClaugherty et al. 1982; Tateno 

& Takeda 2010）ことが知られている。地下部と合わせて林
齢が炭素，窒素循環に与える影響を調べた研究は少ないが，
細根の動態は林分構造の発達と関連しているという報告が
あり，スギ林では林冠閉鎖直前に（Fujimaki et al., 2007）
ダグラスファーでは林冠閉鎖直後に細根量が最大となる
（Vogt et al., 1987）ことが示されている。地上部の状態と合
わせて細根量の林齢に対する動態を調べることも土壌炭素
および窒素蓄積を理解する上で重要だと考えられる。

林分構造の発達に伴うリター供給の質的な変化に関する
研究は主に遷移過程での林冠上層を占める上層種の変化に
着目している（Hughes & Fahey 1994; Ostertag et al. 2008）。
上層種の地上部バイオマスと比較すると下層種の地上部バ
イオマスは撹乱，または造林開始直後から急速に増加し
て，およそ 20年までの遷移初期段階で最大に達した後減
少に転じて，遷移後期には安定する傾向を示す（MacLean 

& Wein 1977; Gholz & Fisher 1982; White et al. 2004; Hart & 

Chen, 2006）。北日本ではしばしば下層がササで被覆され
ている森林が見られ，森林の物質循環においてササが大き
な役割を果たしていることが報告されている（Watanabe et 

al. 2013）。このような下層種の特性から，北日本の森林生
態系において，上層種が高木層を形成されるまでの林分発
達の初期段階ではササが物質循環の主要な駆動要因となる
ことが予想される。しかし，林分発達の初期段階における，
土壌の炭素，窒素蓄積量に与える下層植生の影響を詳細に
検討した研究は多くない。
九州大学北海道演習林は林床にササが優占する冷温帯
落葉広葉樹林が自然植生である北海道東部に位置する。
ここでは 1972年から現在まで毎年ミズナラ（Quercus 

crispula）を用いた造林が続けられており（Imada, 1996），
2012年 9月の時点で 0～ 40年の林齢幅を持ち，上層種が
単一の樹種で構成されることを目的とされ，下層がミヤコ
ザサ（Sasa nipponica）で被覆された造林地となっている。
さらに各林分が比較的地形の変化が少ない尾根に設定され
ており，それぞれの造林面積も平均 0.6haほどでほぼ等し
い（今田，1976）。このような特性から本試験地は，気候，
母材，地形の影響を排除した上で，連続した林齢傾度にお
ける植生構造と土壌炭素，窒素動態の変化を高い時間的解
像度で把握し，それらの関係性について調査することが可
能である。
そこで本研究では，九州大学北海道演習林の連続した林
齢傾度を持つミズナラ造林地において，（1）北海道東部の
広葉樹造林地における植生構造と土壌の炭素，窒素の蓄積
量の林齢による変化を明らかにし，（2）下層植生を含む植
生構造の林齢による変化が土壌炭素，窒素の蓄積量に与え
る影響を評価することを目的とした。その際に以下のよう
な仮説について検証を行った。林齢と土壌の炭素，窒素蓄
積量に関して，（1）林齢の増加に伴って O層の炭素，窒素
蓄積量は生産，分解速度が釣り合うまで増加した後，一定
の値をとる一方，鉱質土は林齢による変化が見られない。
また，（2）林分発達初期において炭素，窒素蓄積量の動態
は下層植生の影響を強く受ける。

2. 試験地と調査方法
2.1. 試験地
調査は北海道足寄郡足寄町（43°17′N, 143°30′E）に
位置する九州大学北海道演習林（Ashoro Research Forest: 

ARF）で行った。足寄町における 2007年から 2011年ま
での過去 5年間の年平均気温は 6.5°C，年平均降水量は
815.2mmであった（気象庁 http://www.jma.go.jp/j ma/index.
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html）。また冬季の最低気温が－ 25°C，夏
季の最高気温が 35°Cまで達することがあ
り，調査地の気候は気温の年較差が大きく，
降水量・降雪量ともに少ない内陸的な特性
を持つ。
調査は ARFの 8，9林班にあるミズナラ
造林地（細胞式舌状皆伐試験区）の 0～
40年生林で行われた（図 1）。林分の概況
を 表 1 に 示 す。GWI（gravitational water 

index）は，10mメッシュに区切った地図
上で，プロット中央のターゲットセルに対
して半径 1キロ以内の標高の高いメッシュ
を傾斜角に応じて重み付けし，足し合わせ
た集水面積の指数の一つである（Mitsuda 

et al., 2001）。SRI（Solar radiation index）は，
太陽光線の入射角と地面の角度から計算さ

表 1．調査地プロットを設置した林分の概況

図 1　調査地の地形図および位置図．

a 2010年 8月現在のデータ　　　b 上層種の本数に占める割合　　　c 上層種のバイオマスに占める割合
d Mitsuda et al. (2001) の数値標高モデルから算出　　　e Gravitational Water Index　　f Solar Radiation Index
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(%)

平均
樹高
(m)

平均
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(cm)

傾斜 d

(°)
斜面
方位 GWI d, e SRI d, f

1 AI12 13000 - - - - 7.25 N 3 1182.55
2 CI10 2500 - - - - 9.57 SE 3.85 1307.49
3 AI9 0 - - - - 13.8 N 5.76 1111.69
4 CI9 0 - - - - 12.79 E 5.92 1216.22
5 AI8 5000 - - - - 7.09 NE 10.58 1187.54
6 FI8 15000 - - - - 2.86 NE 11.91 1228.39
7 CI8 1800 60.0 10.1 - - 17.68 E 2.11 1207.65
8 AI7 41600 77.2 14.5 1.63 1.56 12.34 N 9.57 1126.09
9 FI7 1000 43.5 2.8 3.36 3.01 16.52 NE 5.65 1131.09

10 CI6 4500 82.0 96.8 4.26 2.52 12.29 SE 2.51 1259.29
11 AI6 34500 91.3 19.1 1.63 1.34 5.21 E 1.66 1246.54
12 FI5 17400 51.3 26.7 2.28 1.78 9.2 NE 10.21 1167.69
13 DI9 15600 66.4 33.6 2.11 1.89 20.56 S 6.17 1321.14
14 CI5 14900 86.6 31.9 2.29 2.08 10.2 SE 4.34 1294.56
15 AI5 8300 90.2 97.2 4.59 3.64 9.45 E 3.24 1232.3
16 FI4 9400 59.9 56.7 4.31 3.02 13.06 N 6.63 1127.76
17 EI9 2500 33.3 77.7 6.05 7.68 16.87 NE 1.98 1108.66
18 DI8 7500 72.8 71.6 NA 3.62 9.54 SE 5.77 1297.42
19 CI4 4100 48.8 88.6 6.77 4.96 5.16 SE 1.84 1283.74
20 AI4 3200 66.7 81.5 6.4 5.44 9.45 E 8.3 1220.54
21 FI3 7000 94.6 92.8 NA 4.98 10.03 NE 10.48 1184.23
22 EI5 6300 60.0 86.9 6.84 5.47 13.32 N 3.24 1108.95
23 DI7 11500 87.8 92.9 6.9 4.11 22.69 SW 4.01 1245.78
24 CI3 1500 34.1 12.3 5.91 4.29 5.16 SE 16.01 1295.97
25 BI5 4300 65.2 72.5 7.56 6.33 10.87 SW 3.84 1304.3
26 AI3 2400 36.9 36.2 10.8 5.33 3.36 E 51.77 1246.18
27 FI2 200 7.7 7.8 11.8 9.17 7.42 E 24.06 1231.38
28 EI2 900 25.0 36.0 9.17 8.31 18.37 SE 2.6 1249.78
29 DI5 5600 85.0 87.5 NA 5.83 18.6 S 6.37 1327.84
30 CI2 3900 66.1 35.0 4.56 4.21 7.88 S 20.75 1295.38
31 BI4 4400 77.2 82.2 9.23 6.60 16.6 SW 4.62 1289.85
32 AI2 4100 66.1 66.6 9.58 5.35 5.2 E 1.17 1228.53
33 FI1 4600 83.6 80.1 15.25 6.55 13.54 NE 4.14 1171.99
34 EI4 3300 71.7 82.8 9.29 8.00 10.83 NE 3.27 1149.22
35 DI4 3400 85.0 97.4 11.59 8.61 21.71 S 3.91 1314.92
36 CI1 2300 95.8 87.3 NA 9.55 14.69 SE 5.01 1252.54
37 BI3 3000 88.2 99.8 12.28 9.83 10.34 W 3.51 1245.44
38 AI1 4000 100.0 100.0 13.85 10.47 8.35 NE 2.63 1203.37
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れ，それぞれの調査プロットが年間に受ける日射の指数で
ある。調査地の標高は 350m～ 400m，傾斜は 2.9°～ 22.7°（平
均 11.6°± 5.1）の緩やかな地形である。各林分は小尾根の
稜線に設定され（Imada 1996），日射量のばらつきは CVで
5%程度と小さい。
本調査地の土壌は火山灰性の褐色森林土である。植
生は造林樹種であるミズナラの他にシラカンバ（Betula 

platyphylla var. japonica）やエゾイタヤ（Acer pictum 

ssp. mono）などが見られる。下層は主にミヤコザサに
よって被覆されているが，若い林分ではシダやキイチゴ属
（Rubus spp.）の植物が見られる。造林前の植生はミズナラ
が優占する広葉樹二次林である。以上のように，本調査地
は地形や母材，樹種，造林前の森林履歴など時間以外の立
地条件が比較的均一（表 1）である。調査地では 1972年か
ら現在まで，細胞式舌状皆伐施業法と名付けられた方法に
よって毎年造林が続けられている。育林工程は概ね次のと
おりである。8～ 9月頃に造林対象の区画で下草の刈払と
小径木の伐倒を行い，区画外に除去整理する。幅 0.5mの
更新筋と幅 1mの放置筋を交互に設定し，更新筋の鉱質土
を耕耘機による耕耘，もしくは人力による法切りによって
裸出させる。9～ 10月頃上方から落下してきたミズナラの
種子を全更新筋の延長 1m間に 45粒以上定着するよう播種
し，覆土する。これらの育林工程は Imada（1996）に詳細
に記されている。本文ではこれ以降，播種工程を基準とし
て播種以前を 0年生林，播種以降を 1年生林と定義する。
翌年，種子の定着を撹乱しないようにするため更新面上の
立木の皆伐（更新伐）を土壌が凍結している 3月頃に行う。
伐採木を更新面外に運び出し，更新伐により発生した末木
枝条は区画外へ除去整理する。翌年（2年生）には放置筋
の刈出し，3年生では稚樹の萌芽更新を促すため更新筋を
含めて植生全てを地際から刈り払う。以上の行程を 1972

年から 150年毎年行い，2121年に 0-150年生の林分が一年
ごとに全て揃う計画である。本調査を開始した 2010年で
は 0-38年生の林分が，調査の終了した 2012年には 0-40年
生の林分が揃っていた。なお，これ以降本文中で表記され
る林齢は調査を実施した時点のものを指す。

2010年 8月に 1～ 38年生林分に調査プロットを各林分
1ヵ所設置した。1～ 6年生林分ではミズナラがまだ実生，
稚樹の段階であって密度が高いため，プロットの大きさは
1～ 6年生林では 2m× 2m 四方，7～ 38年生林では 10m

× 10m 四方で設定した。

2.4. 植生調査
2010年 7月から 8月までに調査プロット内に生育する樹

木の毎木調査を行った。樹高 1.5m以上のすべての個体で
樹種と胸高周囲長（GBH）を記録し，3個体以上を無作為
に選んで樹高を測定した。樹高 1.5m未満の個体について
はすべての個体で樹種と樹高を記録した。ただし 1，2，5，
6年生林のバイオマス推定については，ミズナラの個体が
実生・稚樹の段階にあったため，ミズナラの本数を数え，
実生・稚樹 5個体を採取した。3，4年生では下刈りの影響

で実生や稚樹は見られなかった。
林分の地上部バイオマスを上層種と下層種の 2つに分け
て推定した。上層種は現在林冠を構成する，あるいは将来
林冠を構成しうる樹種，下層種は林床に生育するミヤコザ
サ，草本，およびヤマハギやキイチゴ属の低木類と定義し
た。上層種に分類される樹種は造林樹種であるミズナラの
他に，アオダモ，アズキナシ，エゾイタヤ，イヌエンジュ，
ウダイカンバ，オオヤマザクラ，オニグルミ，キハダ，シ
ラカンバ，ハリギリ，ハルニレ，ホオノキ，ミヤマザク
ラ，ヤエガワカンバ，ヤチダモである。なお，造林樹種で
あるミズナラが上層種に占める比率の平均は本数ベースで
67.5%，バイオマスベースで 61.4%である（表 1）。
上層種の地上部バイオマス は以下に示す相対成長式から

推定した。

lnW=2.428ln (DBH)－ 2.282    （式①）

lnW=2.8325lnH－ 1.1843     （式②）

樹高 1.5m以上の個体は式①に胸高直径 DBH (cm) を代
入することで，樹高 1.5m未満の個体は式②に樹高 H (m) 

を代入することで地上部バイオマス W (kg) を推定した。
式①は北海道北部の天然林に生育するミズナラから作成
された式である（Takagi et al. 2010）。式②は植生調査で
採取した実生と稚樹から作成されたものである（p<0.001，
R2=0.79，n=20）。1～ 6年生林分の地上部バイオマスは植
生調査で採取した 5個体の実生もしくは稚樹の重量と本数
から推定した。

2010年の 7月から 8月の間に下層種の地上部バイオマス
を測定するため刈り取り調査を行った。調査プロット内で
最近人為的に撹乱された跡が見られない地点に 1m× 1m

四方の枠を設置した。枠内にある下層種を全て刈り取り，
70℃で 24時間乾燥させた後重量を測定した。本調査地で
はササの地上部が約 1年で入れ替わるため，バイオマスを
下層からのリター供給量とみなすことができる。

DBHと樹高から幹材積を計算した。始めに樹高と DBH

との関係を逆数式（式③）で回帰し，35年生林より古い林
分に生育する全てのミズナラについて DBHから樹高を計
算した。

1 0.61 +0.038 （式③）H = DBH

2. 5. 上層種の着葉量の推定
林冠の発達を着葉量から評価するために葉面積指数（Leaf 

Mass Index; LAI）から上層種の着葉量（以下着葉量）を
推定した。2010年の 7月末から 8月上旬にかけて，魚眼
レンズ（FC-E8, Nikon, Japan）を装着したデジタルカメ
ラ（COOLPIX 5000, Nikon, Japan）で全天空写真を撮影し
た。撮影は調査プロット中央付近で林床から 100cm の高
さで行った。撮影した全天空写真から Gap Light Analyser 

version 2.0 (Simon Fraser University, Canada Institute of 

Ecosystem Studies, USA) を用いて LAIを算出した。
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単位面積あたりの葉重量（LMA）を算出するために，

2010年 7月から 8月に施業の影響で実生が見られなかっ
た 3年生林を除く 1～ 38年生林において高枝切り鋏を用
いてミズナラ樹冠上部の披陰されていない生葉を 5個体か
ら採取した。4年生林では萌芽枝から生葉を採取した。但
しミズナラのサイズが小さいなどの理由で他の植物に被陰
されている場合はこの限りではない。二次展葉した葉は基
本的に採取の対象としていないが，実生の中には二次展葉
した葉しかないものもあるため，その場合に限り採取の対
象とした。採取した生葉は 70℃，48時間で乾燥させて重
量を測定した後，葉面積を Image J (National Institutes of 

Health, USA）で測定して LMAを計算した。LAIと LMAの
積から上層種の着葉量（Mg/ha）を推定した。本調査地で
は上層種が落葉樹からなるため，着葉量を上層種からのリ
ター供給量とみなすことができる。

2.6. 土壌，細根，ササの稈，葉の採取と分析
土壌試料は O層および深さ 0-5cmと 5-10cmの鉱質土の
計 3層に分けて採取した。O層の採取は 2010年 7月～ 8

月に 1～ 38年生林の各林分のプロット内で最近人為的に
地面が撹乱された跡が見られない地点 1ヵ所で行った（1

林分あたり 1サンプル）。採取地点で 20cm× 20cm四方の
枠を地面にあてて，枠内にある O層を採取した。鉱質土の
採取は 2012年 9月に 0～ 40年生林分のプロットの四隅，
計 4点で行い，1林分あたり 4サンプルとした。なお，0，
1，2年生の 3林分については 2010年 8月の時点で調査プ
ロットを設置していないため，新たに 2m× 2m四方のプ
ロットを設置した。O層を採取した後に露出した部分から
100ml採土円筒を用いて深さ 0cm-5cmの鉱質土を採取し，
その直近から深さ 5cm-10cmの鉱質土を採取した。採取し
た土壌試料は 70℃，72時間で乾燥させた。O層の試料は
ミキサーで粉砕した。鉱質土の試料は 2mmのメッシュの
ふるいにかけた後，細根（直径 2mm以下）や礫を手作業
で取り除いて細土を得た。取り除いた細根は深さ 0-5cm，
5-10cmのサンプルを 1つにまとめ，1林分あたり 1サンプ
ルとし，ササとササ以外（樹木，草本植物など）の 2つに
分類して乾燥重を測定した。

2011年 8月に 1～ 38年生林分でミヤコザサの個体を各
林分無作為に 10本ずつ地際から刈り取った。刈り取った
ミヤコザサは 60℃，72時間で乾燥させた後，稈と葉に分
けて乾燥重を測定した。そして，1個体の乾燥重に占める
稈と葉の重量の比率を林分ごとに算出し，下層種の地上部
バイオマスとの積をそれぞれ林分あたりの稈，および葉の
重量とした。
落葉の完了した 2010年 11月下旬に 6，11，16，21，26，

31，36，38年生林の計 8林分でミズナラとミヤコザサの落
葉を採取した。ミズナラの落葉は各調査プロットの四隅を
中心に 2010年 10～ 11月に落ちたと考えられるものを採
取した。ミヤコザサは脱落寸前で緑色が失われ，簡単に稈
から採取できるものを落葉として採取した。採取した落葉
は 70℃，48時間で乾燥させ，ミキサーで粉砕した。

粉砕した O層，生葉，落葉および鉱質土から得た細土の
炭素と窒素の濃度（%）を CNコーダー（Yanaco CN corder 

MT-700,Yanaco Co., Japan）を用いて測定した。炭素蓄積量，
窒素蓄積量は O層では濃度と乾燥重の積から，鉱質土では
濃度と細土重の積から計算し，ヘクタールあたりの量に変
換した。

2.7. 統計解析
林齢に対する植生，土壌の変化は様々であり，モデル比
較の手法が用いられている（Yang et al., 2011）。本研究では
林齢による変化を明らかにするため，植生の要素（上層種
と下層種の地上部バイオマス，着葉量，細根量，生葉の炭
素濃度，窒素濃度，C/N比），および土壌の要素（炭素およ
び窒素の量と濃度，C/N比）を応答変数，林齢を説明変数
として最小二乗法で回帰分析を行った。3年生林における
刈出の影響で 3，4年生林において上層種の地上部バイオマ
スがゼロだったため，上層種の地上部バイオマスの解析の
際はこれらの林分のデータを分析から外した。分析にはロ
ジスティックモデル（式④），線形モデル（式⑤），maxima 

function（式⑥），Null モデル（式⑦）の 4つのモデルを使
用した（図 2）。

ただし tは林齢，a，b，cは回帰係数である。
maxima function は下層植生の林齢による変化を表す
のに用いられてきた関数である（Lewis 1989; White et al. 

2004）。本調査地では林齢が増加しても下層種の現存量が 0

にはならないので，解析に使用する式には定数項を加えた
（式⑥）。また，maxima functionは極大値，あるいは極小
値をもつ曲線を描くモデルである．Null モデルは説明変数

図 2　 本研究で使用したモデルの模式図．ロジスティック式（三角），
線形式（白丸），maxima式（黒丸）， Nullモデル（四角）の
4つのモデルを使用し，モデル選択を行った．

1 ＋ exp (b-ct)

y = at ＋ b 

y = at * expbt ＋ c

y = a

y =
a

 （式④）

 (式⑤)

 (式⑥）

 (式⑦)
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では応答変数を説明できないモデルであり切片のみの式と
なる。モデルの選択は赤池情報量基準（AIC）を基準とし
て，値が最小となるものを最適モデルとして選択した。ま
た，各モデル間の AICの差は δAICで表される。本研究で
は，Burnham & Anderson (2002）に従い，二つのモデル間
の δAICが 2より小さいとき，モデル間には違いはないと
判断した。Nullモデルと選択された最適モデルとの違いは
δAICNullとした。
落葉の質に影響を与える因子を評価するため，林齢，種

（ミズナラとミヤコザサ）を説明変数，炭素濃度，窒素濃度，
C/N比を応答変数して重回帰分析を行った。落葉の種は因
子型の説明変数とし，ミズナラの落葉を 0，ミヤコザサの
落葉を 1とした。説明変数の選択は AICを用いたステップ
ワイズ法によって行った。
植生と土壌の炭素，窒素蓄積量との関係を調べるために
植生構造の要素 として，上層種の着葉量と下層種の地上部
バイオマス，ササの稈と葉のバイオマス，ササの細根量，
ササ以外の細根量，これらに対する土壌炭素蓄積量，窒素
蓄積量，C/N比との関係を Pearson の相関係数によって解
析した。
全ての統計解析には R 2.15.0 (R Development Core Team 

2012）を使用した。

3. 結　果
3.1. 林齢と林分構造
林齢と各パラメータのモデル選択の結果を表 2に示

す。上層種の地上部バイオマスは林齢に対し線形的に増加
するモデルが選択された（表 2，図 3，δAICNull=63.4）。下
層種の地上部バイオマスは maxima functionが選択され
（δAICNull=16.8），造林開始から 7年生前後に極大値をもち，
20年生以降は 2.02± 0.8（Mg/ha）で安定する傾向が見られ
た。上層種と下層種の地上部バイオマスを比較すると，造林

表 2． 林齢に対する林分バイオマス，器官バイオマス，土壌の炭素，窒素に関するモデルごとの AICおよび最小 AICとなった最適モデル式．
太字は最適モデル（最小 AIC）および最適モデルとの違いが小さいモデル（δ AIC<2）を表す．

Lg: logistic model, Li: liner model, Maxima: maxim function, N: Null model, y: それぞれの応答変数，t: 林齢 , NC: 収束しなかったモデル

図 3　 林齢と地上部バイオマスとの関係．丸は上層種，四角は下層
種のバイオマスを表す．

最適モデル Logistic Liner Maxima Null

上層種バイオマス Li: y=-12.54+2.79t 297.2 292.9 NC 356.3

下層バイオマス M: y=1.49t*e-0.18t+1.47 NC 142.5 131.2 148.0

上層種着葉量 Lg: y=2.67/(1 + e (6.82 - 0.58 t)) 82.1 93.0 NC 129.2

生葉 C濃度 Li: y=44.84 NC 111.7 NC 111.4
生葉 N濃度 Li: y= 2.14-0.0051t NC -15.1 -12.7 -13.8
生葉 C/N比 Li: y= 20.9+0.065t 160.8 159.7 160.5 162.3

細根量（総量） N: y=343 NC 555.5 NC 555.2
細根量（ササ） M: y=48.0t* exp(-0.16t) +73.4 NC 459.4 453.6 464.8

細根量（ササ以外） Li: y=82.85+1.52t 424.2 423.7 NC 425.2
O層重量 M: y=-9.07t*e-0.40t+14.5 221.3 225.3 216.5 226.8
O層炭素濃度 Lg: y=38.39/(1+e1.40-1.02t) 221.5 240.6 NC 246.1
O層窒素濃度 M: y=0.064t*e-0.030t+0.98 22.2 23.6 22.1 34.7
O層炭素蓄積量 M: y=-6.46t*e-0.54t+ 5.44 141.1 151.8 139.3 157.1
O層窒素蓄積量 M: y=0.026t*e-0.042t+ 0.022 -83.5 -76.9 -84.0 -70.2
O層 C/N比 M: y=3.23t*exp-0.15t+21.32 244.4 244.3 239.5 244.2
0-5cm 細土容積重 Li: y=419.39-1.28t NC 449.6 NC 450.8
0-5cm炭素濃度 M: y=-2.55t*e-0.41t+ 9.95 168.1 166.8 165.4 167.6
0-5cm窒素濃度 M: y=-0.17t*e-0.38t+ 0.63 -49.0 -50.1 -52.2 -49.5
0-5cm 炭素蓄積量 M: y= -4.53t*e-0.56t+18.11 185.2 183.3 181.4 183.0
0-5cm 窒素蓄積量 M: y=-0.33 t*e-0.49t+ 1.15 -16.0 -17.8 -20.1 -18.3
0-5cm C/N比 N: y=16.06 NC 151.3 152.0 149.4
5-10cm 細土容積重 N: y=492.92 NC 451.7 NC 449.9
5-10cm 炭素濃度 N: y=6.14 170.1 168.8 171.6 167.7
5-10cm 窒素濃度 N: y=0.39 -40.4 -41.8 NC -43.5
5-10cm 炭素蓄積量 N: y=14.32 NC 215.1 217.3 213.4
5-10cm 窒素蓄積量 N: y=0.91 NC 11.8 13.1 9.8
5-10cm C/N比 N: y=16.08 NC 163.5 164.3 161.6
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開始から 7年目までは下層種の方が多かったが，8年目以降
は全ての林分において上層種が下層種を上回っていた。

3.2. 林齢と各器官の変化
上層種の着葉量はロジスティック式が選択された（図 4，
表 2: δAICNull=47.1）。モデル曲線において 20年以降の定常
状態を示す着葉量 2.74 Mg/haに対し，それぞれの林齢の上
層種着葉量の割合を閉鎖率とすると，11年生林までは 0.15

未満で推移したが，12年生林で 1.31となり，それ以降も

図 5　 林齢と深さ 0-10cmにおける細根量との関係．丸はササ以外
の細根，四角はササの細根量を表す．実線は選択されたモデ
ルを示す．図 4　林齢と上層種の着葉量の変化．

表 3． 落葉の C, N濃度および C/N比に対する林齢，落葉の種の最
適モデルの回帰係数および AICの結果．数字がないものは
変数として選択されなかったことを示す．

図 6　 林齢と O層の a)有機物堆積量，b)炭素蓄積量，c)窒素蓄積量，d)炭素濃度，e)窒素濃度，f) C/N比を示す．実線は選択されたモ
デルを示す．

応答変数
説明変数の係数

切片 AIC
林齢 種

C (%) － -7.03 45.05 68.56

N (%) － － 1.12 -3.92

C/N － -6.01 41.44 113.82
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14年生林を除くと 1.0± 0.2で推移した。従って造林後 12

年目から林冠閉鎖が始まっていた。
林齢の増加に対するミズナラ生葉の炭素濃度は Nullモデ
ルが選択され，林齢によって変化が説明されなかった（表
2）。林齢に対する窒素濃度においては単調減少の線形式が
選択されたが，Nullモデルとの違いはなかった（δAICNull, 

=1.3）。C/N比は林齢の増加に伴う単調増加の線形式が選択
された（δAICNull=2.6）。
落葉の炭素濃度，窒素濃度および C/N比を林齢と落葉の

種で回帰してステップワイズ法による変数選択を行ったと
ころ，落葉の炭素濃度と C/N比では種の違いによる有意な
影響が見られ，ミズナラの落葉はササのそれより炭素濃度，
C/N比が高かった（表 3）。一方，窒素濃度では林齢，種は
有効な説明変数として選ばれなかった。
細根量合計は，林齢に対して Nullモデルが選択され
た。ササとその他の細根量と林齢との関係を図 5に示
す。ササの細根量は maxima functionが選択され（表 2，
δAICNull=11.2），造林後およそ 8年目で最大値となり，下

層種地上部のバイオマスと似た傾向を示した。ササ以外の
細根量については，8，14，18年生林においてシダの根が
多く見られ，値が突出して大きかったため除外して解析を
行ったところ，林齢に対し単調増加する線形式が選択され
たが，この選択式と Nullモデルの間の違いはみられなかっ
た（表 2，δAICNull=1.6）。ササの細根バイオマスは，およそ
20年ほどでササ以外の細根量を下回った。

3.3 土壌の変化
O層の蓄積量は maxima functionが選択された （表 2，

δAICNull=10.3, 図 6（a））。造林後 1～ 2年目では減少したが，
それから増加に転じて 10年目では安定した。炭素濃度は
ロジスティック式が選択され（δAICNull=24.6），1～ 3年生
林で低かったが，おおむね造林後 5年目以降は安定した。
窒素濃度は maxima functionが選択された（δAICNull=12.6, 

図 6（e））が，maxima functionとロジスティック式との違
いはなかった（δAIC=0.1）。いずれの場合にも窒素濃度は，
造林後 30年目までは増加し続けていたが，それ以降はほぼ

図 7　 林齢と鉱質土壌（0-5cm）の a)乾燥重密度，b)炭素蓄積量，c)窒素蓄積量，d)炭素濃度，e)窒素濃度，f) C/N比を示す．実線は選
択されたモデルを示す．
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安定する傾向を示した。炭素蓄積量，窒素蓄積量はともに
maxima functionが選択された（炭素蓄積量 :  δAICNull=17.8; 

窒素蓄積量 : δAICNull=13.8）。炭素蓄積量で選択された
maxima functionはロジスティック式との違いは小さかった
（δAIC=1.8）。いずれのモデルの場合でも，炭素蓄積量は造
林直後の初期 3年目までの低い値から増加して，造林後お
よそ 10年目以降は安定する傾向を示した（図 6（b））。窒
素蓄積量でも maxima functionとロジスティック式との間
の違いは小さいが（δAIC=0.5），何れのモデルも造林後 20

年まで増加し続け，それ以降は増加傾向を示さなかった（図
6（c））。C/N比はmaxima functionが選択された（δAICNull=4.7, 

図 6（f））。造林後 5～ 10年目でピークに達した後減少に
転じ 30年目以降は安定する傾向を示した。
深さ 0-5cmの鉱質土における土壌特性と林齢との関係を
図 7に示す。細土量は線形式が選択され，38年間でわず
かに減少していたが，Nullモデルとの違いはみられなかっ
た（表 2，δAICNull=1.2，図 7（a））。炭素濃度（δAICNull=2.2, 

図 7（d）），窒素濃度（δAICNull=2.7, 図 7（e））は，ともに
maxima functionが選択され（表 2），造林後数年間はやや
減少したが，それから増加して 10年生林では皆伐前の水

準まで戻り安定した。炭素蓄積量（δAICNull=1.6，図 7（b）），
窒素蓄積量（δAICNull=1.8, 図 7（c））は，maxima function

が選択され，傾向は炭素濃度，窒素濃度の場合と同じだが，
Nullモデルとの違いはほとんどなかった（表 2）。C/N比は
Nullモデルが選択され（y=16.06，AIC=149.4，図 7（f）），
林齢によって変化が説明されなかった（表 2）。 

深さ 5-10cmの鉱質土における細土量，炭素濃度，窒素
濃度，炭素蓄積量，窒素蓄積量，および C/N比と林齢の関
係はいずれも Nullモデルで表され，林齢によって変化が説
明されなかった（図 8，表 2）。

3.4. 植生構造が土壌の炭素，窒素に与える影響
上層種の着葉量と O層の炭素蓄積量，窒素蓄積量との間
に正の有意な相関が見られた（表 4）。下層種の地上部バイ
オマスは O層の窒素蓄積量との間に負の，C/N比との間に
正の有意な相関関係が見られた。O層の炭素蓄積量の上層
種着葉量に対する回帰直線は R2=0.278であるのに対し，下
層種バイオマスに対しては R2=0.043であり，上層種着葉量
の方が下層種バイオマスよりも寄与が大きかった。O層の
窒素蓄積量でも上層種着葉量に対して R2=0.425，下層バイ

図 8　 林齢と鉱質土壌 (5-10cm)の a)乾燥重密度，b)炭素蓄積量，c)窒素蓄積量，d)炭素濃度，e)窒素濃度，f) C/N比を示す．実線は選
択されたモデルを示す．
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オマスに対して R2=0.160と炭素蓄積量と同様の傾向が見
られた。一方，C/N比では上層種着葉量に対し R2=0.198，
下層バイオマスに対し R2=0.301と，下層バイオマスの寄
与の方が大きかった。下層バイオマスササの稈，および葉
のバイオマスは両方とも O層の窒素蓄積量との間に負の，
C/N比との間に正の相関が見られた。また，深さ 0-5cm，
5-10cmの鉱質土における窒素蓄積量とササの細根量との間
に有意な負の相関が見られた（表 5，6）。その他，鉱質土
層の炭素蓄積量，窒素蓄積量，C/N比と上層種落葉量や下
層種地上部バイオマスとの間に有意な相関関係は見られな
かった。樹木などササ以外の細根量はO層，鉱質土壌の炭素，
窒素蓄積量，C/N比いずれとも有意な相関関係は見られな
かった。

４. 考　察
本調査地の 40年間の地上部からみた林分発達は，上層種
の単調な増加と，初期の下層種の発達から林冠閉鎖に伴っ
て減少するという一般的な推移を辿った（図 3，4）。これ
に対し，O層における炭素，窒素の蓄積量は，初期（10～
20年まで）増加した後に安定し，ある時点で定常値を持つ
という仮説と合致した（図 6）。C/N比は炭素，窒素の安定
に至る時間の違いから極大値をとるパターンが見いだされ
たが，20年ほどで安定した。O層から鉱質土の深い方にい
くほど林齢による土壌への影響の度合いが小さくなるとい
う仮説通り，炭素，窒素蓄積量，C/N比への林齢の影響は
林床面において大きかったが，鉱質土の 0-5cm, 5-10cmで
はその影響は小さかった（図 6, 7, 8）。植物側の特性との
相関解析から，O層の主な変化は C，Nの蓄積量には上層
種の着葉量の正の影響が大きかったが，C/N比にみられる
質に対しては下層種のバイオマスの負の影響が大きかった
（表 4）。土壌の炭素，窒素の蓄積量の変化を林分の構造発
達とあわせて考えると，造林後 10年目あたりでは，バイ
オマスにおいて上層種が下層種を上回る時期にあたり，20

年目で林冠の閉鎖が完了する時期に当たるため，本調査地
における林齢の初期変化に伴う炭素，窒素の蓄積様式には
下層種の繁茂と衰退，林冠の発達といった林分構造の変化
が重要であると考えられる。

4.1. 地上部の林分構造の発達
本調査地における林分構造は造林直後には下層種のバイ
オマスが上回っていたが，7年目以降は上層種のバイオマ
スが上回った （図 3）。森林生態系における単位面積あたり
の植物バイオマスは林分成立後から林齢の経過に伴い増加
するがいずれ頭打ちになることが知られている（Barnes et 

al. 1998）。日本のスギ人工林で行われた研究ではスギの地
上部バイオマスは造林後約 30年～ 60年の間で頭打ちにな
る（Shutou & Nakane 2004; Tateno et al. 2009）。一方，落
葉広葉樹であるブナの二次林では 75年間を通して樹木の
地上部バイオマスは増加し続けていたことが報告されてい
る（Kawaguchi & Yoda 1986）。本調査地では上層種のバイ
オマスは 38年間増加し続けていた。本試験林の計画にお
ける目標個体サイズは，150年生の時点で DBH55cmを予
定しており，40年時点での予定 DBHは 14.5cmとなって
いる（Imada，1996）。本研究における 38年生林分の DBH

は，劣位個体含めて平均 10cm, 最大で 18.8cmであり，伐
採予定木に関しては概ね計画サイズに近い。立木密度はミ
ズナラの二次林を模倣して本数管理を定めた本試験地の
当初計画である 35年における 1321本を 30年生以上の林
分で 2300本から 4600本と大幅に上回っている（表 1; 菱 , 

2013）ものの，優位個体の成長は大きく制限を受けていな
いものと考えられる。従って計画の通りに造林木のミズナ
ラが成長すれば，今後も増加し続けることが予想される。
本研究で扱った 0-40年生林分は，150年伐期を予定する長
期計画からすればまだ若齢段階にあり，高齢段階において
非同化器官の増大による炭素不足（Gower et al., 1996）や

表 4.　 植生の変量と O層の炭素蓄積量（Cm），窒素蓄積量（Nm），
C/N比との相関係数 (n=38)．太字は P<0.05で有意な関係に
あることを示す．

表 5.　 植生の変量と表層土壌 0-5cmの炭素蓄積量（Cm），窒素蓄
積量（Nm），C/N比との相関係数 (n=38)．太字は P<0.05で
有意な関係にあることを示す．

表 6.　 植生の変量と表層土壌 5-10cmの炭素蓄積量（Cm），窒素蓄
積量（Nm），C/N比との相関係数 (n=38)．太字は P<0.05で
有意な関係にあることを示す．

O層
Cm Nm C/N

上層種の着葉量 0.527 0.652 -0.445

下層種の地上部バイオマス -0.209 -0.400  0.549

ササの稈バイオマス -0.169 -0.355 0.521

ササの葉バイオマス -0.247 -0.440 0.570

総細根量 -0.127 -0.063 0.081

ササ細根量 -0.146 0.155 0.116

ササ以外の細根量 -0.080 -0.004 0.042

鉱質土 0-5cm

Cm Nm C/N

高木層の着葉量 0.157 0.208 -0.139

下層種の地上部バイオマス -0.098 0.132 0.063

ササの稈バイオマス -0.092 -0.129 0.065

ササの葉バイオマス -0.103 -0.133 0.059

総細根量 0.117 0.159 -0.131

ササ細根量 -0.278 -0.379 0.307

ササ以外の細根量 0.120 0.082 -0.029

鉱質土 5-10cm

Cm Nm C/N

高木層の着葉量 -0.002 -0.069 -0.135

下層種の地上部バイオマス -0.020 -0.046 -0.071

ササの稈バイオマス -0.041 -0.059 -0.074

ササの葉バイオマス 0.002 -0.032 0.067

総細根量 0.001 -0.063 -0.118

ササ細根量 -0.263 -0.333 0.299

ササ以外の細根量 0.114 0.091 0.056
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長期的な窒素不足（Yang et al., 2011）には至っていない。
林齢に対する林分構造と物質循環について理解を深めるた
めには，引き続き長期計画に沿った造林の継続とモニタリ
ングが重要であると考えられる。
下層種のバイオマスが林分発達過程の初期に最大とな
り，その後減少に転じて一定の範囲内で安定する傾向は，
林齢と下層植生のバイオマスとの関係を扱った既往の研究
結果と一致する（MacLean & Wein 1977; White et al. 2004）。
造林後 11年～ 12年目を境に上層種による林冠の閉鎖が生
じる（図 4）ことから，下層種の現存量の時間的な変化は
林冠の発達過程を反映しているものと考えられる。 

4.2. 葉，細根
本調査地におけるミズナラの着葉量は，造林後 10年あ
まりの短い期間で安定した（図 4）。このことは，葉のバイ
オマスは他の器官と比較して林分発達の早い時期に最大値
に達した後一定の値を取ること（Barnes et al. 1998），ブナ
二次林において 12年生林の LAIが高い値を示して 75年林
まで一定の値を取り，皆伐後 12年での林冠閉鎖を示した
研究（Kawaguchi & Yoda，1986）とも合致している。
本調査地のミズナラ生葉の窒素濃度は，林齢の増加に対
して減少傾向を示したが，Nullモデルとの違いは小さかっ
た（表 2）。ミズナラの養分要求の大半を占めると考えられ
る葉量は，林冠閉鎖時に急激に増加し，その後一定となる
ため，窒素養分の要求量は 10年目まで非常に小さく，林
冠閉鎖で急激に窒素吸収量を増加させた後，林冠閉鎖以後
に微減，あるいは一定で推移する傾向があることを示して
いる。表層土壌の C/N比は土壌の窒素無機化速度を支配
する主要な指標である（Hishi et al., 2014）。従って，鉱質
土の C/N比は林齢による変化が小さいため（図 7（f），図
8（f）），土壌からの養分供給が林齢によって変化していな
いと仮定すると，本調査地における生葉の林齢に伴う窒素
濃度の変化はミズナラの窒素吸収の変化に起因することが
考えられる。ただしこの葉の窒素濃度の減少は Nullモデル
とほとんど変わらなかった（表 2）ことを考えると，本試
験地では 10年あたりの林冠閉鎖の時点で植生の窒素要求
と土壌の窒素供給が釣り合っているのかもしれない。世界
的に多くの老齢林では，長期的な窒素不足の傾向（Yang et 

al., 2011）が観測されている。日本においても，土壌の養
分供給が限られている状態で，林齢の増加によって林分の
成長量と窒素要求量の増加が生じ，これに伴い窒素制限を
受けた林冠木のリター C/N比の低下が起こることが示され
ている（Fukushima et al., 2011）。Tateno et al. (2009）のス
ギ林の例によれば，土壌の窒素供給と葉の窒素要求のタイ
ミングは林齢間でずれており，このずれが樹冠の窒素制限
を強める要因となるとされている。こうしたリターの養分
量低下は，長期的に土壌の窒素供給の低下に繋がり，さら
にリター生産量および養分量の低下を招くフィードバック
があるとされている。しかし本研究ではこうした植生の窒
素低下は軽微なものであり， 40年の時点で土壌の炭素と窒
素の蓄積バランスに大きな変化は見られなかった。あるい

は多くの林齢を扱った二次林の研究では，高齢林からパイ
オニア種，天然の広葉樹林から針葉の造林木へと樹種転換
が伴う例が多いのに対し，本件調査地ではミズナラ二次林
からミズナラ造林地へと，樹種転換が生じていないことも
土壌への影響が小さい原因として考えられる．いずれにせ
よ，窒素循環量の低下は，一般に長期二次林に観測される
ものであること，40年という時間がミズナラ林にとって変
化に十分な時間ではないかもしれないことを考えると，今
後窒素制限が生じるかどうか，長期的な観測が待たれる。
落葉の炭素濃度と C/N比は種による有意な違いを示した

（表 3）。本研究ではミズナラよりミヤコザサの葉の C/N比
が低かったが，これは Kaneko & Salamanca (1999）が示し
た葉リターの炭素濃度がコナラ（Quercus serrata）よりク
マイザサ（Sasa veitchii）の方が低いという結果と共通す
る。この違いは窒素濃度の違いよりも，主としてササ属の
炭素濃度の低さによるものと考えられる（Watanabe et al. 

2013）。
ササの細根量は地上部バイオマスと同様に造林後急速に
増加し，その後徐々に減少した（図 5）。このことは皆伐後
にササの細根が増加するという既往の研究（Fukuzawa et 

al. 2006）と一致する。細根の総量は林齢に対して一定の値
をとっており（表 2），樹木を主体とするササ以外の細根量
は，林齢に対して微増もしくは一定であり，0年目を除け
ば林齢が若い段階では低い値であった（表 2，図 5）。これ
らは初期段階でのササ細根量の急激な増加が林分の細根量
の維持に重要であることを示していると考えられる。

4.3. 林齢と土壌のＣ，Ｎ，C/N比
本調査地では 40年間の林齢の増加に伴う炭素，窒素の
蓄積量の変化は O層から鉱質土の表層，深層と深くなるに
つれて変化が小さくなった（図 6-8）。過去の研究では本研
究の結果と同様に炭素，窒素の蓄積量は鉱質土では変化し
ない事例が多いと報告されている（Yang et al. 2011）こと
と一致する。

O層の土壌特性は 38年間増加傾向を示した窒素濃度を除
くと概ね造林後 10～ 20年目までの変化が顕著だった（図
6）。O層の有機物量，炭素蓄積量，窒素蓄積量について安
定傾向を示した既往の研究結果において，安定までの時間
は早くて 12年，遅い場合は 60年以上であることを考慮す
ると，本調査地は炭素蓄積量，窒素蓄積量とも安定状態に
至るまでの年数が短かった（表 7）。加えて，炭素と窒素の
蓄積量のパターンには違いがあり，特に炭素の蓄積量は窒
素の蓄積量よりも安定するまでの時間が短かった。上層種
の着葉量と炭素，窒素蓄積量において正の相関（表 4）が
見られたことから，攪乱後の O層における有機物蓄積量の
増加は，植生地上部の消失で途絶えていた上層木のリター
供給が植生の回復に伴い再開されたことによるものと解釈
できる。しかし実際の炭素蓄積量の回復は造林後およそ 5

年ほどで回復しており，上層木のリター供給よりもはるか
に早かった．このことは，本調査地では皆伐後に下層種で
あるササが急速に増加し，リター供給が短期間で回復した
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ことによって O層の炭素，窒素蓄積量が比較的短い時間で
安定状態に至ったと考えられる。C/N比（図 6f）は炭素蓄
積量（図 6b）と窒素蓄積量（図 6c）の安定状態に至るま
での年数の違いを反映して造林後約 10年付近にピークを
もち，徐々に減少した後安定するパターンを示した。過去
のスギ林での研究例では，林冠閉鎖前後に植生の窒素要求
量の増加がみられ，リターの C/N比は林冠閉鎖後に高くな
り，その後数十年高い状態を保つことが示された（Tateno 

et al., 2009; Fukushima et al., 2011）。また，このような植生
の C/N比の増加が鉱質土壌の高い C/N比に反映されるのは
造林後 40-90年ほど経過してからであった。本研究では O

層の C/N比は，過去の研究に見られるような単調増加や頭
打ちのパターンではなく，林分構造の主体が下層種から上
層種に変化するごく初期の段階にピークを持っていた（図
3）。つまり，本研究では長期的な植生の窒素不足による C/

N比の変化ではなく，初期段階の上層種，下層種のリター
の種類と量の違いに起因した C/N比の変化を捉えていると
考えられる。
深さ 0-5cmの鉱質土において，炭素および窒素は量，濃
度ともに造林後の数年間でわずかに減少した後，10年目
までには元の水準に戻るという傾向を示したが，その変化
は Nullモデルとの違いが判別できない程度であった（表
2，図 7b, c）。造林後に有機物量が減少して最少となった後
に増加に転じて伐採前の水準に戻るという傾向は O層で見
られる事例が多く，鉱質土での事例はほとんどない（e.g. 

Shutou & Nakane 2004; Diochon et al. 2009）。造林後の林
床有機物の減少の要因としては，伐採後の地温の上昇ある
いは土壌水分の増加によって分解が促進されるという理
由で説明されてきた（Covington 1981; Chapin et al. 2002; 

Shutou & Nakane 2004）。Yanai et al. (2003）は伐採後の林
床有機物の分解に関する既往の研究をまとめる中で，伐採
後林床表層（Oi-Oe層）では乾燥するためかえって分解が
遅くなるが，林床深層（Oe-Oa層）では地温の上昇と土壌

水分の増加によって分解が促進される可能性を示唆してい
る。本調査地は造林後の数年間は O層が少ないため，表層
の鉱質土が林床深層に相当する条件を満たした結果，有機
物の分解が促進された可能性がある。その後炭素と窒素が
伐採前の水準まで戻ったのは植生の回復に伴って O層に蓄
積された有機物の一部が深さ 0-5cmの鉱質土まで移動して
きたことで有機物蓄積が生じたと考えられるが，今回の調
査では，こうした変化は小さいものであった。
深さ 5-10cmにおける鉱質土の土壌特性はいずれも林齢
によって変化が説明されなかった（図 8）。鉱質土の炭素，
窒素の蓄積量は表層から深層までの量を合計して測定した
場合，林齢による変化が見られない事例は多い（Yang et al. 

2011）。しかし深さ 5-10cmのように比較的表層に近い鉱質
土の場合，林齢による変化を示す例は少なくない（堤 1963; 

山谷 1964; Gough et al. 2007; Wang et al. 2011; Bruckman et 

al. 2011）。本調査地は造林前の天然性植生が造林樹種と同
じミズナラ二次林だったことや，土壌が凍結している時期
に皆伐が行われることによって，造林による樹種転換や施
業による攪乱の影響を受けにくかったことも考えられる。

4.4. �植生構造の発達と土壌の炭素，窒素蓄積量のパターン
の関係
本研究では植生の階層別（上層種，下層種），および器
官別（稈，葉，細根）でリターの供給の面から土壌の炭素，
窒素蓄積量に影響を与える因子を解析した。本調査地では，
O層の炭素蓄積量および窒素蓄積量は，上層種の着葉量と
の間に正の相関が見られた（表 4）。これは着葉量の増加に
伴うリター供給の増加によって O層の炭素，窒素蓄積量が
増加することを反映していると考えられる。
一方，ミヤコザサの地上部バイオマスは，O層の窒素蓄
積量との間に負の，C/N比との間に正の有意な相関が見ら
れた。本研究ではミヤコザサとミズナラの落葉リターの C/

N比を比較した結果，ミヤコザサの葉リターの方がミズナ

表 7．林齢の増加に伴い，有機物蓄積が安定，または頭打ちになる傾向を示した既往の研究例．

林型 優占樹種
安定または
頭打ちまでの
年数

測定項目 文献

Temperate Chamaecyparis obtusa 12 C，N Sakai et al. (2010) 

Temperate Cryptomeria japnica 20 C Shutou & Nakane (2004) 

Tenperate Alnus , Robinia Pinus densiflora 20
Organic 
matter 堤 (1963) 

Boreal Pinus banksiana 40 C，N Yermakov &Rothstein (2006) 

Boreal
-Temperate

Populus grandidentata 40 C Gough et al. (2007) 

Temperate
Sugar maple，pin cherry，beech，
birch 

60
Organic 
matter

Covington (1981) 

Temperate Quercus crispula 10 (C), 20(N)
Organic 

matter, C, N
This study
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ラのものよりも低かった。一方，ミヤコザサの稈バイオ
マスと O層 C/N比の間には，最も高い正の相関がみられ
た．クマイザサでは稈リターはササの葉リターや樹木の葉
リターに比べて C/N比は高く（Watanabeら，2013），ミヤ
コザサでも同様に，生稈の C/N比が生葉よりもはるかに高
いことを確認している（葉の C/N比 17.5に対し，悍の C/

N比 66.0．菱未発表）。また，ミヤコザサの葉に対する悍
の比率は本調査林分で 1.06と量的にはほぼ同じで，葉寿命
や悍寿命は一冬までであることを考えると，土壌への有機
物供給量は葉と悍でほとんど同じと考えられる。これらの
ことから，下層種であるミヤコザサは，主に葉リターより
も悍リターの落葉の質の違いによって伐採直後の O層の C/

N比の上昇に影響を与えていると考えられる。リターの C/

N比が林齢によって変化せず（表 2，表 3），下層種と上層
種で異なることは，土壌への落葉供給の C/N比の変化が，
下層から上層への優占度の変化で説明できることを示唆す
る。
地上部の器官バイオマスと強い相関を示した O層の場合
と異なり，鉱質土は 0-5, 5-10cmともに，窒素蓄積量にお
いてササの細根量との負の相関が観測された。樹木は C/N

比が高く，窒素可給性の低い土壌で細根のバイオマスが増
加する事例が報告されており（Vogt et al. 1986; Tateno et al. 

2004），本調査地においても，ミヤコザサが土壌の窒素供
給不足に対して細根量を増加させている可能性がある。逆
に，細根を土壌養分の吸収器官として考えた場合，伐採直
後のササの細根による旺盛な窒素吸収が，窒素蓄積量を減
少させる要因となっている可能性も考えられる。Tateno & 

Takeda (2010）は細根バイオマスの増加が腐植蓄積量に寄
与している可能性を指摘しているが，本調査結果から木本，
ササ細根バイオマスと O層の炭素蓄積量，C/N比との間に
正の相関は見られなかった。葉よりも細根の分解速度の方
が遅く（Fujii & Takeda, 2010），腐植形成に根と葉の貢献が
異なるであろうことは予測されるが，分解基質としての細
根が土壌の有機物蓄積様式に与える影響は，細根が土壌に
供給されてからどれくらいの時間を経て顕在化するのかは
わかっていないため，細根の供給と土壌の養分蓄積量に関
する詳細な研究がのぞまれる。
土壌の有機物蓄積には植生の変化によるリター供給の他
に土壌における分解プロセスが関与している。本研究では，
リターの種，器官による分解速度の違いは，植生構造の主
体がササから上層種へと移行している二次遷移初期の過程
において，炭素，窒素蓄積量の変化を説明するのに重要で
あることを示した。今後，土壌の炭素，窒素蓄積様式を
メカニズムの点から明らかにするためには，下層種や落葉
リター，細根の生産および分解がどのように炭素，窒素の
蓄積に寄与しているのかについて検討する必要があるだろ
う。
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