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研究成果の概要（和文）：冷温帯の主要な落葉広葉樹では、窒素とリンの含有率は花粉が最も高く、次に花リタ
ーが続き、葉リターが最も低かった。分解のしにくさを指標するC/Nでも同様であった。岩手県の1haプロットに
おける1991～2015年のリタートラップ観測から、年間のリター供給量に占める花の貢献度は重量ベースではごく
わずかであったが、各器官の窒素・リン含有率を加味した窒素換算では花の割合が最大8.4％（CV 1.29）、リン
換算では最大27％（CV1.10）に達した。葉リター・花リターそれぞれのリターバッグ実験から、花リターは葉リ
ターよりも分解速度が速かった。これは、花リターの分解しやすさ（上のC/N）とも符合する。

研究成果の概要（英文）：Using major tree species in temperate forests in Japan, we found that 
nitrogen and phosphorous content was highest for pollen, followed by flower litter. Those for the 
leaf litter were the lowest. The same pattern applied to decomposability based on C/N. Based on 
long-term monitoring of litter trapping during 1991-2015, the contribution of flower litters and 
that of pollens were negligible in terms of dry weight, whereas those increased in terms of nitrogen
 and phosphorous inputs, which accounted for up to 8.4% (CV 1.29) for nitrogen and 27% (CV 1.10) for
 phosphorous. Based on a litter bag experiment in which flower or leaf litters were packed 
separately, we found that the decomposition of flower litters was, for all species examined, much 
higher than were leaf litters. These results coincided with that the first findings that flower 
litters contain much nitrogen and phosphorous with higher C/N.

研究分野： 森林生態学

キーワード： リターフォール　窒素　リン　開花

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
森林樹木の開花量の年変動は世界中の森林で広く見られる現象で、その発生メカニズムや進化生態学的意義、動
物個体群への波及反応などの関連分野に影響を与えてきたが、物質循環研究との接点はこれまでほとんど見られ
なかった。本課題では、開花の年変動が土壌生態系への窒素供給に季節的、年間のパルスを形成していることを
発見した。これらの知見は、今後の学際的な研究の糸口となりうるほか、開花にともなう花粉飛散が林地の肥料
となりうる可能性を示唆しており、林業など応用的な観点でも意義がある。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 

 森林樹木の開花結実量の年変動（豊凶、マスティング）は、熱帯雨林から温帯林、亜寒帯針葉

樹林まで様々な森林タイプで観察され、その発生メカニズムや進化生態的意義、そして生態系や

景観のスケールでの波及反応まで、多くの研究を派生させてきた。 

 森林での物質循環において、樹木からのリターフォールは循環を駆動させる主要な資源であ

る。リターは通常「落葉落枝」と訳されるように、葉リターを主な分解基質として捉えて科学的

知見を蓄積してきた。例えば、窒素含有量の樹種間差は、その場の温度や土壌水分等の環境要因

とともに土壌微生物を介して分解速度に反映する。最近は、対象に細根動態を加えて物質循環を

より正確に記述する方向性と、気候変動の生態系への影響におけるキープロセスとして位置づ

けて全球的な炭素収支や窒素負荷管理など環境科学への貢献をめざす、大きく２つの方向性が

ある。 

 リターフォールには花や実も含まれている。多くの樹木は落葉する前に窒素やリンを樹体内

に回収しているが、花は果実に成長する部分を除いてこれら資源を回収する間もなく落下する。

したがって、これらはリターとなっても、一般に栄養元素の含有量が多いことが想像される。実

際にブナでは、樹冠から落下して 3～4 週間後の花リターの窒素・リンの含有率が、葉の約 2～3

倍ある。樹木、特に風媒樹木は結実する前に膨大な量の花を咲かせるが、年によっては開花量が

ほぼゼロになるほど年変動も大きい。そこで、本研究では開花の年変動は林床への「資源供給パ

ルス」を発生させるのではないか、その貢献は土壌生態系への元素供給として無視できないもの

ではないかという仮説を設定した。 

 
２．研究の目的 

(I) リターおよび花粉の窒素・リン含有率：冷温帯の主要な落葉広葉樹を対象に、葉リター、

花リター、花粉のそれぞれについて、樹種ごとに窒素含有率とリン含有率を測定する。 

(II) Annual pulse の検討：リタートラップ調査と室内実験に基づいて花由来、葉由来の炭素・

窒素・リンの年間供給量を林分レベルで推定する。またそれぞれの年変動を定量化して 開花豊

作年と不作年を比較することで、花リターや花粉による土壌生態系への窒素・リン年間供給量へ

の貢献度がどの程度変動するか明らかにする。 

(III) Seasonal pulse の検討：花リター・葉リターの分解速度と炭素、窒素の各元素消失量を測定

する。樹木の花リターの供給は一般に春に集中することから、夏までに花や花粉が土壌微生物に

速やかに利用されるのではないかという仮説を検証する。 

 

３．研究の方法 

目的 I： 

 まず、ブナ、ミズナラ、サワグルミ、トチノキ、カツラの５樹種を対象に、葉リター、花リタ

ー、花粉を採取して全窒素、全リンを測定した。ただしトチノキについては、虫媒花であるため、

花粉は採取しなかった。リターはなるべく落下直後の未分解のものを採取する必要があったた

め、花リターの元素分析には実験室内で花粉採取後に落下した花を用いた（トチノキを除く）。

トチノキについては、岩手県の森林内の国道にて、アスファルトの上に落ちた分解の進んでいな

い花を採取した。また花粉の採取にあたっては、開花直前のつぼみをつけた枝を採取して実験室

内で水差しして開花させ、花粉を採取した。 



 採取した各リターと花粉は 80℃で 24 時間乾燥させた後のちに粉砕して化学分析試料とした。

炭素と窒素の含有率は、NC アナライザー（SUMIGRAPHI NC-22F、住化分析センター、TOKYO）

を用いて含有率を測定した。リンについては、各試料を硝酸:過塩素酸=1:2 の混酸で加熱酸分解

させ、モリブデンブルー法を用いて含有率を測定した。 

 

目的 II： 

 リタートラップ調査が長期にわたって継続されている岩手県の落葉広葉樹林の 1ha プロット

を調査地として、1991 年から 2015 年の 25 年間のリタートラップ回収物のデータを用いた。調

査期間全体を通じて 0.5m²の大きさのトラップが 0.8ha 内に設置され、その数と配置は 1990~2002

年までは 10m ごとに合計 99 個、2003 年からは 99 個の中から収集量の多い 60 個が選ばれて設

置されている（図 1）。トラップの設置時期は毎年 4 月下旬から 11 月上旬にかけてで、毎月内容

物の回収が行われている。内容物は乾燥した後に葉、花、種子、枝などの器官ごとに分別したの

ち、各器官の状態（健全、未熟など）ごとに記録されている。上で述べた対象の５樹種は調査地

の優占樹種であり、リタートラップに入る各種の花リターの約 83~98 %を占めている。 

 1991 年から 2002 年までのリター落下重量は、99 個のリタートラップ収集重量を 1ha あたり

の落下量に換算した。2003 年以降については、1994 から 2002 年の期間に観測されたトラップ収

集重量を用いて、2003 年に以降継続設置されている 60 か所から全 99 か所を推定する回帰式を

求め、これに 2003 年以降の 60 か所の収集重量をあてはめて 99 か所および ha あたりの落下量

を推定した。花粉の落下量の推定のために必要なパラメータとして、上述の実験で採取した花粉、

花リターを 60℃で乾燥させた後に重量を測定して花リター重量当たりの花粉量を調べ、これと

花リター落下量から花粉の落下量を算出した（トチノキは花粉を採取していないため除く）。 

 これらのリター、花粉の ha あたりの落下量に各樹種の葉リター、花リター、花粉の炭素、窒

素、リン含有率を掛け合わせることでリターフォール由来の元素供給量を求めた。 

 

目的 III： 

 ブナ、ミズナラ、サワグルミ トチノキの４樹種を対象にリターバッグ実験を行った。各樹種

の葉リターは 2018 年 5 月上旬に林床から採取し、一方花リターについては各樹種の開花期であ

る 5 月に落下したばかりの新鮮なものを採取した。採取した葉と花は約１週間風乾した後、樹種

ごとに葉と花それぞれのリターバッグを作成した。リターバッグの設置は 2018 年 6 月、回収は

113 日間に 4 回行い、回収したリターの乾燥重量と窒素含有率（NC アナライザー）、リン含有率

（過塩素酸熱酸分解の後にモリプデンプルー法）を測定した。 

 次に、目的 II と同様に、リターバッグ実験を行った年の前年（2017 年）秋の落葉量と冬季の

落葉分解率（Uchida et al. 2005）から 2018 年 6 月の葉リターの現存量を推定し、これと花リター

の落下量および各回収時のリターの元素含有率を用いて、林分あたりの元素流出量を推定した。 

 

４．研究成果 

目的 I： 

 花リターの炭素含有率は 42.9~47.1%、窒素含有率は 2.27~5.06%、リン含有率 0.30~0.61%であ

り、葉リターの炭素含有率は 41.9~47.1%、窒素含有率は 0.62~1.62%、リン含有率は 0.02~0.07%、

花粉の炭素含有率は 46.3~55.6%、窒素含有率は 3.53~6.03%であった（表 1）。炭素含有率はそれ

ぞれの器官ごとに大きな差はみられなかったが、いずれの樹種においても窒素とリン含有率で

は花粉が最も大きく、次に花リターが続き、葉リターが最も小さかった（表 1）。 



 全ての樹種において、葉リターよりも花と花粉で窒素、リン含有率が高かったという結果は河

田・丸山（1986）がブナで調べた例と同様である。分解の指標となる C/N については、葉リター

では最も低いサワグルミで 44、リンについては 0.07%以下で、従来の知見と同様に難分解性の

分解基質であることが確認された。一方、花リターと花粉の C/N は 20 以下であり、特にサワグ

ルミの花や花粉の C/N（8.6～12.4）は堆肥並みである。さらにリンの含有率は 0.3～1.5%であっ

た。このように他のリターよりも C/N が低くリン含有率が高い花リターは、土壌中において非

常に分解されやすい特性を有しているといえる。 

 

目的 II： 

 リターフォールの大半は毎年、乾燥重量ベースでは葉によって占められていた（図 1a）。花と

種子の重量については 2000 年、2005 年、2015 年が特に多く、一方で 1999 年、2001 年、1997 年

が特に量が少なかった。各リターの CV は葉リターでは 0.07、花リターでは 0.46 となり、葉に

比べて花は変動が大きいことが確認された。炭素の林床への供給量のほとんどは葉リター由来

であった（図 1b）。窒素においても、各年の林床への供給量の大半は葉リター由来であった（図

1c）。しかし炭素と違って、花リターからの窒素供給には年変動がみられ、最も多い年ではリタ

ーフォール由来の全窒素供給量のうち 8.4%まで増加した（CV = 1.29）。 

 リンの林床への供給も、他の元素と同じように葉リターが大半を占めていた。しかし、その年

変動は炭素・窒素の供給に比べて著しく大きく、とくに花リターによる林床へのリン供給量はリ

ターフォールによる全供給量の 2.37~27.27 %（CV = 1.10）を占めていた。花粉の寄与は炭素、窒

素では供給量への影響がほとんど見ることができなかったが、リンでは開花量が多い年にはわ

ずからながら見られた（図 1d）。リン供給における花粉の CV は 0.84 であった。 

 このように、年間のリターフォール重量の中に占める花リターの割合は葉リターと比べてわ

ずかなものであったが、窒素とリンの年間供給に占める割合は重量と比べて大きかった。しかし

ながら従来の森林生態系での資源循環の流れの中に花リター由来の資源量はほとんど考慮され

ていない。すなわち、リターフォール由来の土壌への供給資源のうち花リターが 3 割弱を占めた

リンについては、葉リターのみで評価する場合は、年によって著しく過小評価である可能性があ

る。種ごとの供給に着目すると、トチノキが花リター落下重量の半分を占める年が多く、トチノ

キはこの調査地において安定した花リター供給源となっていた。一方でブナは開花の変動が最

も大きく、花リター全体の半分以上を占める年もあればほとんど花リターが落下しない年もあ

った。すなわち、ブナの花リター量が多い年は林床への N, P 供給に大きな波をもたらす annual 

resource pulse が発生しているとみなすことができるだろう。 

 

目的 III： 

葉リターは実験終了時（設置後 113 日）までに初期重量の 9.7 ~ 19.6 %が減少し、重量減少の

速度は期間を通してほぼ一定であった（図 2）。一方花リターでは、最初の 2 週間だけで 12.8 ~ 

45.7 %の重量減少が見られ、実験終了時では 45 ~ 75 %もの重量が失われた。花リターの分解速

度は最初の 2 カ月間とその後の 2 カ月間で大きく異なっていたため（図 2）、2 カ月毎に分解係

数を求めた。その結果、いずれの樹種においても花の分解係数は最初の 2 カ月間（0.71～1.63 day-

1）は葉（0.07～0.16 day-1）を上回り、その後の 2 カ月間は葉よりも低かった（0.002～0.10 day-1）。

窒素含有率は全ての樹種で、実験期間を通して葉リターよりも花リターの方が 1.4 ~ 3.2 倍高か

った。また、どちらのリターでも含有率の時間に伴う変化は小さかった。リン含有率も窒素含有

率と同様に、分解期間を通して全ての樹種で葉リターよりも花リターの含有率が高かった。 



リターからの元素流出量については、解析の途中でデータに不整合が見つかり、精査に時間を

要した。ここでは不整合が解消できた窒素についてのみ報告する。窒素では 8 , 9 月に葉リター

からの流出が観察された。一方花リターからは 6 月に窒素流出のピークが認められ、7 月には 6

月の流出量の 12.8%まで減少し、8，9 月には流出入は極めて少なくなった（図 3）。6 月の花リタ

ーからの流出量は 8 , 9 月の葉リターからの流出量よりも多かった。 

生育期間全体では、花リターから 1.8 kgN/ha の窒素が流出した。これは、落下した花リターに

含まれる元素の総量（2. 6 kgN/ha）の 67%に相当する。一方葉リターでは、落下した総量（25 kgN/ 

ha）に対して流出量は 0.2 kgN/ha であった。 

このように、いずれの樹種においても花リターは葉リターよりも著しく早く分解されること

がわかった。花リターは葉リターよりも窒素とリンの含有率が著しく高いこと（表 1）を反映し

た結果であるといえ、したがって花リターは分解者によって非常に利用し易い資源であるとい

える。花リターからの窒素流出は特に 6 月に特に多かった。そのため、花リターの落下は土壌に

とって、春に集中した seasonal resource pulse になっていると考えられる。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 C(%) N(%) P(%) C/N 

ブナ     

 葉 45.03 0.62 0.03 73.2 

 花 47.14 2.88 0.30 16.4 

花粉 55.63 4.47 1.15 12.4 

カツラ     

 葉 41.90 0.79 0.04 53.0 

 花 42.85 2.68 0.50 16.1 

花粉 46.25 5.74 1.33 7.7 

ミズナラ     

 葉 45.98 0.89 0.02 51.6 

 花 44.44 2.79 0.44 15.9 

花粉 51.88 5.74 0.89 8.9 

サワグルミ     

 葉 46.45 1.62 0.07 28.6 

 花 43.47 5.06 0.61 8.6 

花粉 51.88 3.53 0.89 10.3 

トチノキ     

 葉 47.06 1.07 0.06 44.0 

 花 43.77 2.27 0.31 19.3 

表 1 各リターと花粉の化学的性質． 

図 1 総リターフォールにおける葉リター、花リター、種子、花

粉の落下量（a重量 b炭素 c窒素 dリン）． 

図 2 葉リター（赤丸）と花リター（青四角）の分解過程． 

図 3  
林分レベルで推定した葉リターと花リター
からのみかけの元素流出量．検討した４樹種
を優占度で重み付けして合計した．窒素のみ
示す． 
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