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Ⅰ．はじめに

　葉に含まれる窒素は，光とならんで植物の光合成速度の主要な
決定要因である（Evans，1989）。また，葉の呼吸速度も葉の窒
素含量に強く影響を受ける（Reich et al.，1998；Griffin et al.，
2001）。したがって，植物群落における林冠全体の光合成量や呼
吸量を推定する際，葉内窒素含量の樹冠内分布は非常に重要な情
報である（Field，1983；Hirose and Werger，1987）。
　一般に，光強度は林冠の上層から下層にかけて減衰することが
知られている（Monsi and Saeki，1953）。葉面積あたりの窒素含
量も，上層から下層にかけて減少し（Dejong and Doyle，1985；
小林ほか，1994），相対光強度と正の相関を示すことが報告され
て い る（ 小 林・ 田 代，2003；Han and Chiba，2009）。 し か し，
葉面積あたりの窒素含量が季節変化するのか，またその相対光強
度への反応が季節によって異なるのかについての知見はほとんど
ない。
　葉面積あたりの窒素含量（Narea）は，葉乾重あたりの窒素含量

（Nmass）と葉面積あたりの葉乾重（LMA）の積として求められる。
したがって，Narea の垂直分布や季節変化は，Nmass と LMA の変
動に強く影響されると考えられる。そこで本研究は，10 年生の
ヒノキを対象に，葉内窒素含量（Nmass，Narea）と LMA の垂直分
布と季節変化を明らかにすることを目的とした。また，Nmass，
Narea および LMA それぞれについて，相対光強度との相関を季
節ごとに検討した。

Ⅱ．材料と方法

　森林総合研究所九州支所立田山実験林 9 林班（熊本市）におい

て，10 年生のヒノキ林に 50 × 12m の調査区を設定した。熊本
市の年平均気温，年降水量の平年値（1981‒2010 年）は，それぞ
れ 16 . 9 度，1986 mm であった（熊本地方気象台）。調査林分は，
2001 年に植栽されて以降間伐はされておらず，10 年生時で林冠
は閉鎖し下枝は枯れ上がり，葉はおおよそ地上高 3‒8 m の範囲
に分布していた。2011 年 3 月の調査区における立木密度は 2 , 000
本 ha－1，胸高直径と樹高の平均±標準偏差は，それぞれ 10 . 2 ±
2 . 1cm，7 . 10 ± 0 . 89m であった。
　調査区内のほぼ中央にタワー（断面が 1 辺 4m の三角形，高さ
9 . 5m）を建設し，光量子センサー（Li‒190 SA，Li‒cor）を林冠
表面より上部（地上高 9m）と地上高 3‒7m まで 1m おきに各高
さ 3 個ずつ（計 18 個）設置した。一様な曇天であった 2011 年 4
月 19 日に，Plant canopy analyzer（LAI‒2000，Li‒cor）を用い
て，設置した光量子センサーの直上で葉面積指数（LAI）を測定
した。快晴から雨まで様々な天候状態を含んだ 2011 年 4 月 20 日
から 26 日に 10 分間隔で光量子束密度を測定し，7 日間の積算値
について 9m の値に対する各高さにおける相対値（相対光強度，
RLI）を求めた。これら LAI と RLI の値から，両者の Beer‒
Lambert の関係（RLI=exp（‒0 . 742 LAI），R 2 = 0 . 987，p< 0 . 001，
n= 15）を得た。
　2011 年 7 月，9 月，12 月， お よ び 2012 年 2 月，4 月，6 月 の
計 6 回， タ ワ ー に 隣 接 す る ヒ ノ キ 11 個 体（ 平 均 胸 高 直 径
10 . 8cm，平均樹高 7 . 78m）を対象に，以下のような測定を行っ
た。林冠層を厚さ 1m の 5 層に分け，各層から 3 本ずつ，樹冠表
面にある一次枝または二次枝の先端を合計 15 本選んだ。一様な
曇天日にサンプル枝先端における地上高と LAI を測定した後，
主軸先端から長さ 25cm の枝葉を採取し，木化した枝，緑色の軸，
および鱗片葉に分けた。なお，長い鱗片葉からなる緑色の軸は，
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葉として解析対象に含めた。葉が重ならないようにフラットベッ
ドスキャナ（MP 970, Canon）に並べて画像を取り込み，画像解
析ソフト LIA 32 ver. 0 . 378（山本，2008）を用いて葉面積を測
定した後，65 度で 72 時間乾燥させ葉乾重を測定した。乾燥させ
た葉はミルで粉砕した後，乾式燃焼法（日本土壌肥料学会，
1997）によって炭素窒素分析計（Sumigraph NC‒22 F，SCAS）
を用いて全窒素濃度を測定し，葉乾重あたりの窒素含量（Nmass，
mgN g‒1）を求めた。葉面積あたりの窒素含量（Narea，gN m‒2）
を，Nmass と葉面積あたりの葉乾重（Leaf mass per area，LMA，
g m‒2）の積として計算した。
　合計 90 本（15 本× 6 回）のサンプル枝のうち，一次枝が 57
本（63%），二次枝が 33 本（37%）であった。また，ヒノキ 11
個体から 1 個体あたり 2‒21 本の枝葉が採取されたが，うち 4 個
体から採取された枝葉が 69 本（77%）を占めた。しかし，個体
の違いは Nmass，Narea および LMA に対して有意な影響を与えな
かった（P> 0 . 05，クラスカル－ウォリス検定）。一方，枝の次
数は，LMA に対して有意な影響を与えたものの（P= 0 . 041），
Nmass と Narea に対しては有意な影響を与えなかった（P> 0 . 05，
ウィルコクソンの順位和検定）。したがって，以後の解析では個
体の違いや枝の次数を考慮しない。
　各測定月に採取した 15 本のサンプル枝葉は，先端の地上高が
高い順に 5 本ずつ，上層（概ね 7 m 以上），中層（概ね 5‒7 m）
および下層（概ね 3‒5 m）の 3 層に分け直した。測定月ごとに，
各層における Nmass，Narea および LMA の平均値の差を一元配置
分散分析で検定し，有意な差（P< 0 . 05）が認められた場合はホ
ルムの方法で有意水準を調整した t 検定で多重比較を行った。ま
た，サンプル枝先端で測定した LAI から，前述した Beer‒
Lambert の関係を用いてサンプル枝先端における RLI を推定し，
測 定 月 ご と に Nmass，Narea お よ び LMA と RLI と の 相 関（n= 
15）を調べた。統計解析には，プログラム R 3 . 0 . 3（R core 
team，2014）を用いた。
　なお，ヒノキは芽鱗を形成せず，外見から葉齢を区別すること
が困難であるため，本研究では樹冠表面に分布する葉を対象とし
た。したがって，サンプル葉には当年から数年分の葉が含まれる
可能性があり，それらの割合はサンプル枝先端の地上高や季節に
よって異なる。

Ⅲ．結果

　全サンプル葉（n= 90）における Nmass，Narea および LMA の平
均±標準偏差は，それぞれ，15 . 4 ± 2 . 1 mgN g‒1，2 . 85 ± 0 . 68 
gN m‒2 および 185 ± 33 g m‒2 であった。
　Nmass，Narea，および LMA それぞれについて，各層の平均値の
季節変化を図－ 1 に示した。Nmass は，9 月，12 月，2 月では平
均値に層間で差が認められず，高さによらず林冠内で一定であっ
た。しかし，4 月から 6 月にかけて特に上層で Nmass が増加した
ため，4 月，6 月，7 月では上層の方が下層よりも Nmass が高かっ
た。また，Nmass は，6 月以降 9 月にかけて減少した後，再び 12
月にやや増加する傾向が認められた。一方，Narea は，9 月と 12
月では有意ではなかったものの，年間を通じて林冠の上層ほど高
い傾向を示した。Narea は，7 月（中・下層）あるいは 9 月（上

層）からゆるやかに増加して 4 月に最大となり，夏にかけて減少
するという季節変化を示した。また，季節変化における Narea の
変動幅は，下層よりも上層の方が大きかった。LMA の垂直分布
は，Narea と同様，年間を通じて上層ほど値が大きかった。LMA
は，7 月から増加を続けて 2 月に最大となり（下層は 4 月），春
から夏にかけて急激に減少し，Nmass や Narea よりも明瞭な季節変
化を示した。

図－１．10 年生ヒノキの林冠における，（a）葉乾重あたりの窒
素含量（Nmass），（b）葉面積あたりの窒素含量（Narea），
および（c）葉面積あたりの葉乾重（LMA）の垂直分
布と季節変化。林冠を上層（Upper），中層（Middle），
下層（Lower）に分け，それぞれの平均値と標準偏差
を示す（n= 5）。アルファベットが付いていない月は，
平均値に有意な層間差がなかったことを示す（P> 
0 . 05，一元配置分散分析）。同じアルファベットは平
均値に有意差がないことを示す（P> 0 . 05，ホルムの
方法で有意水準を調整した t 検定）
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図‒1．10 生 の における （a） 乾重あたりの

含量（Nmass）（b） 面 あたりの 含量（Narea） および（c）
面 あたりの 乾重（LMA）の 直分 と 変 。 を

上 （upper） 中 （Middle） 下 （Lower）に分け れ れ

の平均 と 準 差を示す（n = 5）。ア フ ットが いてい

ない は 平均 に有意な 間差がなかったことを示す（P > 
0.05 一元配置分散分析）。 ア フ ットは平均 に有意

差がない（P > 0.05）ことを示す（ ムの方法で有意水準を調

した t検定）。 
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　Nmass と RLI，Narea と RLI，および LMA と RLI の散布図を，
それぞれ測定月ごとに図－ 2 に示した。Nmass と RLI は，9 月，
12 月，2 月では相関がなかったが，4 月，6 月，7 月では正の相
関が認められた。Narea と RLI は，9 月を除く全ての測定月で有
意な正の相関を示した。RLI に対する Narea の回帰係数（回帰直
線の傾き）は，7 月は 1 . 05 と他の月に比べるとやや小さかった
ものの，12 月から 6 月では 1 . 32‒1 . 55 の範囲にあった。また，
9 月を除いた全データをプールした場合の回帰係数は 1 . 44 で
あった。LMA と RLI は，4 月を除く全ての測定月で有意な正の

相関を示した。RLI に対する LMA の回帰係数は，6 月，7 月，9
月では 24 . 2‒28 . 0 の範囲であったのに対し，12 月と 2 月ではそ
れぞれ 73 . 8，92 . 7 と比較的大きかった。

Ⅳ．考察

　関東地方以西の日本各地から採取したヒノキの葉について
Nmass を調べた例では（重永英年，私信），その平均±標準偏差は
13 . 3 ± 2 . 2 mgN g‒1（n= 290）であり，その中でも高かった長
崎県の値（14 . 7 ± 1 . 6 mgN g‒1）と比較しても，本研究で得ら
れた Nmass の平均値（15 . 4 ± 2 . 1 mgN g‒1）はやや高かった。
したがって，本調査林分におけるヒノキの葉内窒素含量は，全国
的にみて高い水準にあると考えられる。
　落葉広葉樹では，Narea と LMA（葉の厚さの指標）は明るい上
層で高く（厚く），暗い下層ほど低く（薄く）なることが知られ
ており，Narea と LMA は樹冠内の光強度の変化に順化している
と 考 え ら れ て い る（Dejong and Doyle，1985；Ellsworth and 
Reich，1993）。小林ほか（2000）は，7 年生スギの一次枝先端の
当年葉について 12 月に調べた結果から，Nmass は樹冠内でほぼ一
定であるのに対し，Narea と LMA は樹冠の上部から下部にかけ
て減少していることを報告している。10‒12 年生のヒノキについ
ても，ほぼ同様の結果が示されている（Han et al.，2006；Han 
and Chiba，2009）。本研究でも，9 月，12 月，2 月では，Nmass

は RLI と相関が認められず（図－ 2 a），Nmass は林冠内で一定で
あった（図－ 1 a）。一方，Narea と LMA は，ほぼ全ての月で RLI
と強い相関を示し（図－ 2 b，c），年間を通じて上層の葉ほど値
が大きかった（図－ 1 b，c）。したがって，常緑針葉樹であるス
ギやヒノキにおいても，Narea と LMA は相対光強度に応じて樹
冠の上部から下部にかけて減少していることが確認された。
　本ヒノキ林では，4 月の中旬から一次枝先端の枝葉が伸長を始
め，下層の枝では 7 月ごろ，上層の枝では 10 月初旬ごろまで伸
長が継続する（荒木・玉泉，2013）。また，下層の枝では 1 年間
に数 cm 程度しか伸びないのに対し，中層の枝は 20cm 程度，上
層の枝では 40cm 程度伸長する（荒木・玉泉，2013）。したがっ
て，春から夏にかけて当年葉が伸長するにつれて，サンプル葉に
占める当年葉の割合が上層ほど増加する。新しく伸長した当年葉
は，旧葉と比べて窒素濃度（すなわち Nmass）が高く，葉が薄い

（LMA が低い）と考えられる（小林・田代，2003）。そのため，
4 月と 6 月では，上層の葉ほど Nmass が増加した一方で LMA が
大きく減少したため，Narea が減少したと考えられる（図－ 1）。
一方，秋から冬にかけて見られた LMA の増加は，伸長が終了し
た当年葉（例えば上層ではサンプル葉のうち 100% が当年葉とな
る）が成熟する（葉が厚くなる）過程を反映していると考えられ
る。LMA の増加は主に葉面積あたりの炭素量の増加を反映して
いるが，これにともない Narea も秋から冬に増加しているため，
この間に窒素の流入が起こっていることが示唆される。特に，落
葉期である 12 月には Nmass の増加も観察され（図－ 1 a），落葉
から引き戻された窒素が当年葉に転流している可能性も考えられ
る。以上のことから，ヒノキの樹冠表面（すなわち一次枝または
二次枝先端）の葉において，葉面積あたりの葉内窒素含量は季節
変化を示すことが明らかとなったが，この季節変化パターンは当

った。また 9 を除いた全 タをプ した場合の回 数

は 1.44 であった。LMA と RLI は 4 を除く全ての 定 で有

意な の を示した。 の回 数は 6 7 9 では24.2‒
28.0の であったのに対し 12 と2 では れ れ73.8 92.7
と比較的 きかった。 

Ⅳ．

地方以 の日 地から した の について

Nmass を調べた では（重 ） の平均 準 差は

13.3 ± 2.2 mgN g−1（n = 290）であり の中でも高かった

の （14.7 ± 1.6 mgN g−1）と比較しても で られたNmass

の平均 （15.4 ± 2.1 mgN g−1）は 高かった。したがって

調査 分における の 内 含量は 全 的にみて高い水

準にあると考えられる。 
では NareaとLMA（ の の ）は明るい上

で高く（ く） い下 低く（ く）なることが られてお

り Nareaと LMA は 内の光 度の変 に していると考え

られている（Dejong and Doyle 1985 Ellsworth and Reich 1993）。
小 か（2000）は 7 生 の一 の について

12 に調べた結果から Nmassは 内で と 変動しないのに

対し Nareaと LMA は の上部から下部にかけて している

ことを している。10‒12 生の についても ぼ

の結果が示 れている（Han et al. 2006 Han and Chiba 2009）。
でも 9 12 2 では NmassはRLI と が認めら

れず（図‒2a） Nmassは 内で一定であった（図‒1a）。一方 Narea

とLMA は ぼ全ての でRLI と い を示し（図‒2b c）
間を て上 の が きかった（図‒1b c）。したがっ

て においても Nareaと LMA は 対光 度に

て の上部から下部にかけて していることが 認 れた。 
では 4 の中 から一 の が を始

め 下 の では7 上 の では10 まで

が する（ 2013）。また 下 の では1 間に数

cm 度しか びないのに対し 中 の は20 cm 度 上 の

では40 cm 度 する（ 2013）。したがって か

ら にかけて が するにつれて サンプ に める

の 合が上 増加する。 しく した は

と比べて 度（すな Nmass）が高く が い（LMA が

低い）と考えられる（小 2003）。 のため 4 と6
では 上 の Nmassが増加した一方でLMAが きく し

たため Nareaが したと考えられる（図‒1）。一方 から に

かけて見られた LMA の増加は が終了した （ え

上 ではサンプ のう 100 %が となる）が成 する（

が くなる） を していると考えられる。LMA の増加は

に 面 あたりの 量の増加を しているが これにとも

ないNareaも から に増加しているため この間に の が

こっていることが示 れる。 に 期である12 にNmass

の増加も 察 れ（図‒1a） から き れた が

に している 性も考えられる。以上のことから の

面（すな 一 または ）の において

面 あたりの 内 含量は 変 を示すことが明らかとなっ

たが この 変 タ ンは の フ ロ 成

の に影響を けていると考えられる。 
RLI に対する Nareaの回 数について 小 か（2000）は 7
生 について1.36という Han and Chiba（2009）は10‒12
生 について0.92‒1.57という を している。

で10 生の について られた （1.44） （1.05‒1.55）
も これらと 度であった。また NmassとRLIの が認めら

 
図‒2．10 生 の における（a） 乾重あたりの

含量（Nmass）と 対光 度（RLI）との （b） 面 あた

りの 含量（Narea）とRLIとの および（c） 面 あた

りの 乾重（LMA）と RLI との を れ れ 定 と

に示す。図中に回 直 と 定 数（r2）を示した（ns：P > 0.05
*：P < 0.05 **：P < 0.01 ***：P < 0.001）。 
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図 ‒ ２．10 年生ヒノキの林冠における，（a）葉乾重あたりの
窒 素 含 量（Nmass） と 相 対 光 強 度（RLI） と の 関 係，

（b）葉面積あたりの窒素含量（Narea）と RLI との関係，
および（c）葉面積あたりの葉乾重（LMA）と RLI
との関係を，それぞれ測定月ごとに示す。図中に回帰
直線と決定係数（r 2）を示した（ns：P> 0 . 05，*：P 
< 0 . 05，**：P< 0 . 01，***：P< 0 . 001）。
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年葉の伸長フェノロジーや成熟過程，窒素の転流に影響を受けて
いると考えられる。
　RLI に対する Narea の回帰係数について，小林ほか（2000）は
7 年生スギについて 1 . 36 という値，Han and Chiba（2009）は
10 － 12 年生ヒノキについて 0 . 92‒1 . 57 という範囲を報告して
いる。本研究で 10 年生のヒノキについて得られた値（1 . 44）や
範囲（1 . 05‒1 . 55）も，これらと同程度であった。また，Nmass

と RLI の相関が認められなかった冬（12 月，2 月）では RLI に
対する LMA の回帰係数が大きかったのに対し，Nmass と RLI の
相関が認められた春から夏（6 月，7 月）では RLI に対する
LMA の回帰係数が比較的小さかった（図－ 2 a，c）。すなわち，
Nmass と LMA の RLI に対する回帰係数は，季節によって異なっ
たものの，Narea に対して相殺するように変化したため，RLI に
対する Narea の回帰係数は月によってそれほど大きく変化しな
かったと考えられる（図－ 2 b）。したがって，Narea の垂直分布
は Nmass と LMA の垂直分布の両方に影響を受けるが，それらの
影響の度合いは季節によって異なるため，Narea の垂直分布パター
ンは季節によって大きく変わらないことが明らかとなった。

Ⅴ．おわりに

　10 年生ヒノキの樹冠表面の葉において，葉面積あたりの窒素
含量は季節によらず林冠の上層ほど高く，相対光強度と正の相関
を示した。常緑針葉樹であるヒノキでは，当年葉の伸長や成熟過
程にともなって葉内窒素含量は季節変化を示すものの，窒素の転
流などにより，年間を通じて，光強度に応じた葉内窒素含量の垂
直分布が達成されていると考えられる。
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