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ミニレビュー
イネなどの作物の根の耐乾性機構の解明の基礎研究

を行っているのですが，それと並行して植物工場な

どでの高付加価値・機能性野菜の栽培法の研究も行

っています． 
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議論に圧倒され，完全にアウェーの気分でしたが，

あれから早 13 年，いつしか編集副委員長を拝命する

ほど根研に馴染んでいます．「根の研究」では，根の

真理を追究する熱い研究や，根への愛溢れる記事な

ど，全国の会員の皆様が「よし，今日も根に向き合

おう！」と励まされるような内容を発信していきた

いと思います．ご投稿，お待ちしております！ 
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＊このほか，事務局の実務は株式会社共立の三角誠司

さん，栗本佳世子さんにお願いしています． 

要 旨：細根の生産－枯死－分解プロセスは森林生態系の炭素や養分循環において重要であるが，十
分に理解されていない．これは，細根が地下にあって目にすることができないために，細根量としては評
価できても，同時に起こっている細根の生産と枯死・分解の時間変化 （細根動態） に関する評価が極めて
限られているためである．細根量 （バイオマスまたは密度） に対する細根生産量や細根枯死 （分解） 量の比
率として表現される細根回転速度 （ターンオーバー速度） の大きさの違いは，森林生態系の細根生産量や
枯死量の大きさの違いとして現れる．そのため，細根動態を正確に評価することが求められる．本稿では，
著者らが北海道北部の林床にクマイザサ （Sasa senanensis） が密生する冷温帯林において行った，コア法
を用いた細根バイオマスと，非破壊的手法であるミニライゾトロン法を用いた細根密度と細根生産・枯死
の時間変化に関する事例研究を紹介する．その中で，上層木および林床に密生しているクマイザサの地上
部フェノロジーと細根生産および枯死の時間変化の関係を考察した．また，森林の生産性における細根の
寄与を知るために，細根生産量と地上部純一次生産量を比較した．そして，冷温帯林の生産性における細
根生産の重要性を示した．
キーワード：環境要因，クマイザサ，細根ターンオーバー速度，純一次生産量，地上部フェノロジー．

Temporal variation in fine-root biomass, production, and mortality in a cool-temperate forest covered with 
understory Sasa senenensis : Karibu FUKUZAWA (Field Science Center for Northern Biosphere, Hokkaido 
University)
Abstract : The fine root production–mortality–decomposition process is crucial for carbon and nutrient cycling 
in forest ecosystems, however the process remain understudied. This is because quantifying temporal changes 
in fine root production and mortality or decomposition which occur simultaneously (fine root dynamics) has 
been quite limited even if fine root biomass can be evaluated, as fine roots are invisible belowground. The 
difference in fine root turnover rate which is expressed as the ratio of fine root production or mortality 
(decomposition) to fine root amount (biomass or density) is seen in the difference in fine root production or 
mortality in forest ecosystems. Thus, such dynamics must be evaluated accurately. Here, I reviewed our case 
study that investigated temporal changes in the fine root biomass using core method, and fine root density, 
production, and mortality using the non-destructive minirhizotron method in a cool-temperate forest covered 
with dense understory dwarf bamboo (Sasa senanensis) in northern Hokkaido. In this review, I considered the 
correlations of aboveground phenology of overstory trees and the dwarf bamboo with the temporal patterns of 
fine root production and mortality. In addition, to understand the contribution of fine roots to forest 
productivity, I compared fine root production with aboveground net primary production. Ultimately, I 
demonstrated the significance of fine root production in the productivity of the cool-temperate forest.
Keywords : Aboveground phenology, Environmental factor, Fine root turnover rate, Net primary production, 
Sasa senanensis.

1．はじめに

植物細根 （直径 2 mm未満と定義されることが多い） 
は，全樹木バイオマスへの寄与は小さいものの 

（Karizumi，1977；Vogt et al.，1996；Scarascia-

Mugnozza et al.，2000；Helmisaari et al.，2002；Hertel 

et al.，2009），回転が速い （ターンオーバー速度が大き

い） ために森林生態系の炭素や養分循環において重要
な構成要素であると考えられている （McClaugherty et 

al.，1982；Hendrick and Pregitzer，1992，1993；
Nadelhoffer and Raich，1992）．地上部と地下部を含む
純一次生産量 （NPP：Net Primary Production，以下で
は NPPと呼ぶ） 合計に対する細根生産量の割合は 40–

60％であることが報告されている （Aber et al.，1985；

林床にササが生育する冷温帯林における細根バイオマス，生産量および枯
死量の時間変化
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Hendrick and Pregitzer，1993；Vogt et al.，1996；
Tateno et al.，2004）．しかし，細根ターンオーバー速
度や細根生産量は同じ環境条件においてもかなり変動
することも知られ，一般化するにはかなりの不確実性
が残されている （Finér et al.，2011など）．直接観測す
ることが難しい地下部の細根動態やその生産性に関す
る報告例は地上部に比べ限られているため，さらなる
研究が必要である．
細根量の時間変化は，細根ターンオーバー速度と年
間の細根生産量・枯死量を評価する上で必要不可欠な
情報である．細根バイオマスの時間 （季節） 変動は空
間変動に比べると小さいことが知られている （Yuan 

and Chen，2012）．一方，ミニライゾトロン法などの
非破壊的手法により，生産と枯死・分解が同時に起こ
る細根プロセスにおいて，個々の根を継続的に追跡す
ることが可能となるため，根長密度 （RLD：Root 

Length Density） や細根生産，細根枯死速度の時間変化
が検出されている （Hendrick and Pregitzer，1992；
Satomura et al.，2007）．しかし，細根生産のピーク時
期については報告間で必ずしも一致せず，環境要因に
加えて植物個体全体での炭素配分と関連した地上部
フェノロジー （内因的要因） との関係性が指摘されて
いる （Joslin et al.，2001；Tierney et al.，2003；
Steinaker et al.，2010）．また，細根生産量は年により
2倍以上の差があることがアラスカのヤナギ類が優占
する森林において報告され （Ruess et al.，1998），気候
の年々変動が細根生産量に及ぼす影響が示唆されてい
る．このように，細根動態には複数の要因が関与して
いるため，年間を通じた細根動態観測を行い，環境要
因や内因的要因の変化パターンと関連付けることが，
細根動態を一般化し予測につなげる上で欠かせない．
また，細根動態パターンは樹種間でも異なるため 

（Kozlowski and Pallardy，1997；Steinaker et al.，2010；
Fukuzawa et al.，2010；McCormack et al.，2014；
Makoto et al.，2020），単一種の人工植栽地でない限り
は森林の種構成を考慮する必要性も指摘されている．
さらに，森林を構成するのは樹木だけではない．林床
植生が森林の炭素や養分循環に果たす役割の重要性
が，温帯林や寒帯林において指摘されている （Nilsson 

and Wardle，2005；Moore et al.，2007；Cavard et al.，
2011；Finér et al.，2011）．例えば，北欧において林床
植生の森林全体のバイオマスへの寄与は小さいが，
NPPにおいては林床植生が樹木に匹敵しうることが報
告 さ れ て い る （Helmisaari et al.，2002；Nilsson and 

Wardle，2005）．一方，我が国では森林の代表的な林
床植生としてササ類が広く分布し，例えば北海道では
森林面積の 89％にササ類が生育している （Toyooka，
1983）．北海道北部の冷温帯林における観測から，ク

マイザサの細根バイオマスは樹木より大きいことが報
告されており （Fukuzawa et al.，2007），ササの細根生
産パターンが森林全体の細根生産パターンを決定する
可能性が示唆される．ここで，森林の NPPや炭素・
養分循環における林床植生や細根生産の役割を理解す
るためには，樹木や地上部 NPPと比較することが必
要である （Vogt et al., 1986）．
本稿では，著者らがこれまでに北海道北部の林床に
クマイザサ （Sasa senanensis；以下ではササと呼ぶ） が
密生する冷温帯林において行った，細根バイオマス・
生産量・枯死量の時間変化と環境要因・地上部フェノ
ロジーとの関係，および地上部 NPPとの比較に基づ
いた細根生産量の寄与評価に関する研究事例を紹介す
るとともに，今後の展望について述べたい．

2．細根バイオマスと細根生産量・ 

枯死量を測定する方法

細根バイオマスを測定するには，オーガーを用いて
一定体積の土壌コアを採取し，洗浄により根のみを取
り出し，乾燥 （例えば，70℃・48時間） 後に重量を測
定するコア法がよく用いられる．より大きな土壌ブ
ロックを掘り出し，同じく洗浄によって根を取り出す
モノリス法という方法もある．これらの方法では採取
した断面積を用いて，単位面積当たりの生根や枯死根
の重量 （細根バイオマス，細根ネクロマス：g m–2） に
変換する．根の垂直分布を知るために土壌深度別に分
けて評価することも多い．一方，細根生産量の評価法
は複数ある．古くから用いられてきたのは，同じく土
壌コアを用いて根を連続的に採取し，その測定間隔の
差を細根生産量とする連続コア法 （破壊的手法） であ
る．連続コア法はさらに計算方法により，有意差のあ
る細根バイオマスの最大値と最小値の差を細根生産量
とする最大 –最小法 （Vogt et al.，1986），各測定間隔
の細根バイオマス，ネクロマス，細根分解量の差の総
和を細根生産量とするコンパートメントフロー法 

（Santantonio and Grace，1987），細根バイオマスの正の
差 （増加分） のみを合計する方法 （Persson，1978），各
測定間隔の細根バイオマスとネクロマスの差の総和と
する決定行列法 （Decision matrix：McClaugherty et al.，
1982；Yuan and Chen，2013；Brunner et al.，2013） な
どに分けられる．測定間隔間で有意な差がない場合に
は過大評価になるため補正を行っている研究がある一
方 （Vogt et al.，1998），有意差がないデータも計算に
組み込んでいる研究例もある （Brunner et al.，2013）．
いずれの方法においても，細根バイオマスやネクロマ
スの時間変化が検出できない場合には評価することが
難しい．さらに，毎回異なる場所で破壊的に採取して
いるために細根量に空間的ばらつきが生じることも，
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時間変化の検出に影響する．イングロスコア法は，あ
らかじめ土壌を採取して根を除去し，一定体積のメッ
シュ状のイングロスコア内に根を含まない土壌を充填
して埋設し，一定期間後に回収する方法であり，期間
内にイングロスコア内に侵入した根の量を細根生産量
とする （Oliveira et al.，2000；Tateno et al.，2004）．こ
の方法は根を含まない土壌の準備による撹乱 （根を取
り除く行為や土壌構造の破壊など土壌の性質の変化） 
を伴うので絶対値の評価には注意を要するが，同じ条
件で行われるのでプロット間比較や各種野外処理の影
響を調べるときにしばしば用いられる．
一方，非破壊的手法には，ミニライゾトロン法，ラ
イゾトロン法，ルートウィンドウ法，スキャナー法な
どの直接的方法 （Smit et al.，2000；Dannoura et al.，
2008），また炭素収支法 （Nadelhoffer and Raich，1992），
窒素収支法 （Nadelhoffer et al.，1985） などの間接的方
法や，細根ターンオーバーを評価する方法として，炭
素安定同位体 13Cラベリングを用いる方法 （Matamala 

et al.，2003），放射性同位体 14C （radiocarbon） 濃度を指
標 と す る 方 法 （Gaudinski et al.，2001；Joslin et al.，
2006） がある．直接的方法においては根が出現する土
壌断面を観察する．その中でミニライゾトロン法は，
圃場の地下室にて根を観測するライゾトロン法を多様
な多地点のフィールドで観測できるように小型化した
ものであり，森林での観測に適している．また，画像
撮影や PCでの解析技術の発展に伴い，ルートウィン
ドウ法に比べて画像撮影を行うミニライゾトロン法や
スキャナー法の利用が増えている．ミニライゾトロン
法では，あらかじめ埋設した透明のアクリル製の
チューブに CCDカメラを挿入し，チューブに接した
土壌面に現れた根を連続的に観察することで，個々の
根の成長と枯死・分解のプロセスを別々に追跡できる
ため，同時に起こる細根生産と枯死・分解を精度よく
評 価 す る こ と が で き る （ 第 1 図；Hendrick and 

Pregitzer，1992；里村，2001；Satomura et al.，2007）．
また画像内の細根を PC上でトレースし，根長の変化
を計測する．近年は画像上の根の投影面積から細根量
を評価する研究例もある （Narisetti et al.，2019）．いず
れにしてもミニライゾトロン等で得られたデータは画
像上の二次元データであるので，物質循環における細
根の役割を検討するためには，細根バイオマスの測定
も同時に行い，単位土地面積あたり・重量ベースの生
産量や枯死量に変換する必要がある．その方法は， （1） 
ミニライゾトロンの観察面深度をある一定値と仮定し
二次元から三次元に変換するもの （Lopez et al.，
2001）， （2） 土壌体積当たりの細根量とミニライゾトロ
ン上の画像当たりの細根量の比を利用するもの 

（Noguchi et al.，2005）， （3） 細根ターンオーバー速度と

細根バイオマスから細根生産量・枯死量を算出する方
法 （Hendrick and Pregizter，1993） などがある．（1）， （2） 
では直径毎の根長と根重の関係をあらかじめ測定して
おき，根長データを根重に変換する必要がある．なお，
著者らは方法 （3） を用いた．
ミニライゾトロン法において，個々の根を追跡する
には，WinRHIZO Tron （Regent Instruments社，カナダ） 
やMSU ROOTS Tracer （ミシガン州立大学，米国） な
どの根画像解析ソフトが市販されている．細根生産は，
測定間隔中に画像に新たに出現した根の根長と既存根
の伸長分の根長の合計，また細根枯死は，画像から消
失した根の根長合計と定義されることが多く （Tingey 

et al.，2000；Satomura et al.，2007），著者らもその定
義を用いた．ここで，根の消失を枯死と定義するとき
には，生理的枯死を経て微生物による分解までを含ん
だパラメーターであることに留意する必要がある 

（Tingey et al.，2000；Satomura et al.，2007）．
根長データは，すべて画像面積 （例えば，18 × 1.35 

mm） あたりの根長である RLD （mm cm–2） に変換して
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第 1図 ミニライゾトロン （Bartz Technology社製，
BTC-100Xカメラシステムおよび BTC 

I-CAPソフトウェア） を用いた細根動態観
測システムの概要 （a） と画像例 （b）．

 チューブは透明のアクリル製．
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解析されることが多い．細根ターンオーバー速度 （yr–1） 
は，年間の累積の細根生産・細根枯死 （分解） （mm 

cm–2 yr–1） と年最大または平均細根量 （RLD：mm cm–2） 
を用い，以下の式 1，2により算出する （Gill and 

Jackson，2000；Gill et al.，2002）．また，細根量にお
いて初期値を用いている研究もある （Hendrick and 

Pregizter，1992，1993）．

生産 TN速度 = 年細根生産 / 最大または平均細根量
 （式 1）
枯死 （分解） TN速度 = 年細根枯死 （分解） / 最大また
は平均細根量 （式 2）

ここで，TNはターンオーバーを表す．重量ベース
の細根生産量・枯死 （分解） 量 （g m–2 yr–1） への変換は，
根長 （mm cm–2） ベースと重量 （バイオマス，g m–2） ベー
スの細根ターンオーバー速度が等しいとの仮定のも
と，以下の式により算出する （Hendrick and Pregitzer，
1993）．

重量ベースの細根生産量 = 細根バイオマス × 生産
TN速度 （式 3）
重量ベースの細根枯死 （分解） 量 = 細根バイオマス × 

枯死 （分解） TN速度 （式 4）

3．調査研究の概要

ここでは，著者らの研究 （Fukuzawa et al.，2013） の
概要について紹介したい．著者らの研究目的は， （1） 
冷温帯林における細根バイオマス，生産量，枯死量の
時空間変動 （季節変動，年々変動および土壌深度変動） 
を明らかにすること；（2） 細根動態要因を気温，地温，
降水量，土壌水分率などの気候要因や植物体内の内因
的な制御に関わる地上部フェノロジーと関連付けるこ
とにより，細根動態の制御要因を明らかにすること；
（3） 細根ターンオーバー速度や重量ベースの細根生産
量，枯死量を定量的に評価し，森林の NPPにおける
細根生産の寄与を明らかにすること，であった．北海
道北部に位置する北海道大学天塩研究林内の冷温帯林
において，0.25 haのプロットを設定し，その中で優占
樹種であるミズナラを対象木とし，ミズナラ樹冠下に
て細根動態 （対象木より 2 m地点） と樹木の肥大成長
率およびリターフォール量を調べた．林分 （状態が一
様のひとまとまりの森林） レベルの樹木の地上部 NPP

と粗根生産量の評価のために，毎木調査を行った．ま
た，林床にはクマイザサが密生しており，細根動態に
おけるササの役割についても検討した．
著者らの研究では，コア法 （内径 4.2 cm） を用いて

細根バイオマス （生根）・ネクロマス （枯死根） を，ミ
ニライゾトロン法 （チューブ内径 5.08 cm） を用いて根
長，細根生産および枯死の時間変化と細根ターンオー
バー速度をそれぞれ評価した．コア法による細根バイ
オマス調査は，2003–2004年に各年 4回行い，土壌深
度 60 cmまで 15 cm毎に定量した．ミニライゾトロン
は，2001年 6月にチューブを埋設し，2002年 4月か
ら 2004年 11月まで生育期に月 1回の頻度で観測を行
い，土壌表層から 45 cm深まで 15 cm毎の平均値を集
計した．また，2003–2004年の冬季間に何回か観測を
行った．ミニライゾトロンで得られた画像の解析には，
MSU ROOTS Tracerを用いた （現在は販売されていな
い）．細根データの解析は前章に記載の方法により行っ
た．なお，消失根を細根枯死と定義したため，以下の
著者らの研究結果の紹介においては， 「枯死分解」 と表
記する．重量ベースの細根生産量の算出は，全期間の
平均または最大細根バイオマスに全期間の平均ターン
オーバー速度 （平均 RLDまたは最大 RLDを用いた算
出値） をそれぞれ乗じて算出した （式 3）．
細根以外の観測として，気候要因は細根観測期間中
に連続自動観測を行った．地上部フェノロジーを把握
するため，上層木およびササの植物面積指数 （Plant 

Area Index：PAI） を月に 1回プロット内にて測定した．
一方，地上部 NPPおよび粗根生産量の評価のために，
0.25 haプロット内にて毎木調査を行った．全樹木の胸
高直径 （高さ 1.3 m） を計測し，既存の胸高直径－バイ
オマス関係式 （アロメトリー式：Takagi et al.，2010） 
に当てはめて，幹，枝，粗根のバイオマス （乾物重量） 
を計算した．そして幹と枝の合計を地上部バイオマス
とした．林分のバイオマス （g m–2） はプロット内の単
木のバイオマスを合計し，プロット面積で除すること
により算出した．プロット内の成熟したミズナラにつ
いて，年輪幅の計測により年平均肥大成長率を求め，
地上部および粗根バイオマスに乗じることにより，地
上部および粗根肥大成長量 （年バイオマス増加量：g 

m–2 yr–1） を算出した．リターフォール量 （葉生産量：g 

m–2 yr–1） はミズナラ樹冠下にて測定した．樹木の地上
部 NPP （g m–2 yr–1） はリターフォール量と樹木地上部
肥大成長量の合計として計算した．また，ササの葉と
稈生産量を刈り取り法により，当年性の稈と葉のバイ
オマスとして評価し，その合計をササ地上部 NPP （g 

m–2 yr–1） とした．

4．細根生産量・枯死量の時空間変動と制御要因

著者らの研究において，コア法を用いて定量した細
根バイオマスは，明瞭な時間変化を示さなかった （第
2図）．細根バイオマスは，生育期の生産を反映して
秋に最大になるとの報告もある （McClaugherty et al.，
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1982；Brassard et al.，2009） 一方，季節変化が小さい
かまたは見られないという報告例が多い （Persson，
1978；Aber et al.，1985；Yuan and Chen，2010）．これは，
破壊的手法においては毎回別の場所でサンプリングさ
れるので，空間変動の方が時間変動よりも大きいとき
に空間変動が時間変動を覆い隠してしてしまうためで
ある （Santantonio and Grace，1987）．一方のミニライ
ゾトロン法により得られた RLDは，生育期に上昇し
休眠期にやや低下するという明瞭な季節変化パターン
を示した （第 3図）．このようなRLDの時間変化パター
ンは多くのミニライゾトロンを用いた既往研究でも報
告されている （Hendrick and Pregitzer，1993；Noguchi 

et al.，2005；Satomura et al.，2006）．細根バイオマス
と RLDは，ともに細根量の指標となるパラメーター
であるが，ミニライゾトロン法は非破壊的方法であり
常に同一根を観測しているために，コア法のような空
間変動の問題は発生せず，このような違いが生じたと

考えられた （Hendricks et al.，2006；Satomura et al.，
2007）．したがって，コア法よりもミニライゾトロン
法の方が実際の細根量の時間変化を正確にとらえてい
るといえよう．
また，ミニライゾトロンは，個々の根を直接観測す
るため，細根生産と枯死の季節変化パターンを評価す
るのに適している．ミニライゾトロンにより観測され
た細根生産速度は，生育期，特に夏中盤から晩夏にか
けて高まる一方，休眠期には低いことも示された （第
4図）．一方，細根枯死分解速度は 7月に高い傾向が
みられたものの，その時間変化は明瞭ではなかった 

（第 4図）．
各年の細根バイオマス，ネクロマス，細根生産速度，
細根枯死分解速度について，土壌深度，時間 （時期） 
およびその交互作用の影響について検討したところ，
土壌深度は一部の年のネクロマス，細根枯死分解速度
を除いて有意な影響を及ぼしていたのに対し，時間は
細根生産速度のみに有意な影響を及ぼしていた （第 1

表）．このこともバイオマスやネクロマス，細根枯死
分解速度の不明瞭な季節変化と細根生産速度の明瞭な
季節変化を示すものである．土壌深度の影響について
は，細根バイオマス，RLD，細根生産速度，細根枯死
分解速度ともに表層で最大となり，深層になるほど減
少・低下するという明瞭なパターンを示し （第 2図，
第 3図，第 4図），北方樹種について報告されている
Gale and Grigal （1987） のパターンと一致した．
細根バイオマスは，直径別では 0.5 mm未満の根は

0.5–2 mmの根と同程度あり，植物種別ではササの根
が全体の 59–88％を占めていた （第 2図）．森林内であ
るにも関わらず林床植生ササの根は細根バイオマスの
主要な構成要素であった．
環境要因との関係においては，細根生産速度は表層

30 cmにおいて地温と強い正の関係があり，地温が重
要な因子であることが示された （第 2表）．強い土壌乾
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第 2図 細根バイオマスの時間変化．
 （a） 土壌深度， （b) 直径， （c） 植物種毎の各

サンプリング日における平均値と標準誤
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を示す．Fukuzawa et al. （2013） より改変．
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燥に曝されない冷温帯林，寒帯林で行われた多くの報
告でも同様の季節変化パターンが報告されており，地
温が細根生産の重要な制御要因であることが示唆され

て い る （Tryon and Chapin，1983；Burke and Raynal，
1994；Steele et al.，1997；Ruess et al.，1998；Tierney 

et al.，2003；Steinaker et al.，2010）．Alvarez-Uria and 

Korner （2007） は，地温制御実験系における観測によ
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第 1表 土壌深度，時間と交互作用が細根バイオマ
ス，ネクロマス，細根生産と枯死速度に及
ぼす影響．

年 深度 時間 深度 × 時間
バイオマス 2003 27 *** 1.07 0.79

2004 38.6 *** 0.28 0.92

ネクロマス 2003 1.44 1.10 0.97

2004 11.3 ** 0.65 0.34

生産 2002 29.3 *** 7.64 * 2.54

2003 7.86 * 7.44 * 1.14

2004 24.3 ** 5.95 * 2.66

枯死分解 2002 28.5 *** 0.39 0.39

2003 18.8 ** 2.29 3.23

2004 2.94 1.06 0.83

反復測定 ANOVAの F値を示す．
* P < 0.05，** P < 0.01，*** P < 0.001

Fukuzawa et al. （2013） より改変．

第 2表 回帰分析による細根生産・細根枯死分解速度と環境
要因および内因的要因の関係．

深度 （cm） 回帰式 N R2 P

細根生産速度 （mm cm–2 d–1）

0–15 Ln （生産） = 0.107 （地温） – 4.51 18 0.24 *

Ln （生産） = 0.0921 （気温） – 4.45 18 0.42 **

Ln （生産） = 0.789 （PAI樹木） – 4.845 14 0.36 *

15–30 Ln （生産） = 0.260 （地温） – 7.50 18 0.50 ***

Ln （生産） = 0.143 （気温） – 6.53 18 0.30 *

Ln （生産） = 2.39 （ΔPAIササ） – 5.30 14 0.33 *

30–45 Ln （生産） = 5.69 （PAIササ） – 27.7 14 0.65 ***

細根枯死分解速度 （mm cm–2 d–1）

0–15 Ln （枯死） = 1.17 （ΔPAIササ） – 4.32 14 0.50 **

N：観測数，R2：自由度調整済み決定係数．細根生産速度，枯
死速度は対数変換した．* P < 0.05，** P < 0.01，*** P < 0.001

Fukuzawa et al. （2013） より改変．
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り，地温が低い状態では春の細根の成長が阻害される
ことを示した．一方，Fukuzawa et al. （2013） では，細
根生産速度は気温や地温が比較的高い 9月～ 10月に
低いことが示されている．Tierney et al. （2003） は，春
から晩夏までの期間は水や養分需要を満たすために新
根が必要である一方，植物の代謝活性が低下する休眠
期前の期間における水や養分の必要性は低下するため
に，温度と細根生産速度の関係は春と秋の間で異なる
こと，そして環境要因に加えて植物の内因的要因が細
根生産パターンに関与していることを示唆した．
また，細根生産速度は，表層 30 cmにおいて気温と
も強く関係していた （第 2表）．気温は細根生産に直接
的に影響しないので，地上部の光合成を介した内因的
制御が関与している可能性が指摘されている （Tierney 

et al.，2003）．Joslin et al. （2001） は米国テネシー州の
温帯林での観測から，葉フェノロジー，特に初夏の葉
の展開後の光合成産物の供給増加がその後の細根生産
に重要な役割を果たしていることを示唆した．異なる
葉フェノロジーをもつ樹木と林床植生からなる天然生
林では，地上部との関係はさらに複雑である．ミズナ
ラは一斉開葉型の樹種であり，5月下旬～ 6月上旬に
一斉に開葉し，生育期間中にその葉量を維持する．ク
マイザサ葉の平均寿命は 1.98年であり （Yajima et al.，
1997），稈の成長と葉の展開は 7月に最も集中する．
土壌深度 15–30 cmにおいて細根生産速度はササの葉
量の指標となるササ PAI （PAIササ） ではなく，ササ PAI

の増加量 （ΔPAIササ） と強い正の関係があった （第 2

表）．これは，秋に当年性葉が落葉することなく，ま
た越年した葉が翌年の夏季以降に順次落葉するササに
おいて，PAIササそのものよりΔPAIササの方が葉の展開
パターンを反映するからである．一方で表層 0–15 cm

の細根生産速度は樹木 PAI （PAI樹木） とも有意な正の関
係があった．樹木細根はササに比べて表層に集中分布
する傾向があり （Fukuzawa et al.，2007），このような
土壌深度間での違いが生じたのかもしれない．また，
細根生産速度が表層より極度に少ない 30–45 cmにお
いては，PAIササと有意な関係があった．これはこの層
において夏以降にも継続する細根生産パターンを示す
ためであると考えられる．細根生産の時間変化パター
ンが樹木とササの両方の地上部フェノロジーとの関係
がみられたことと関連して，細根生産のピークタイミ
ングはシュート （葉） 生産より樹木で 8週遅れである
のに対し，イネ科草本では 2–4週遅れと短いことが報
告されている （Steinaker et al.，2010）．そのことを考
慮に入れると，林床にササが密生する冷温帯林におい
て，環境要因の影響に加えて，異なる葉生産タイミン
グとその後の異なる細根生産のタイムラグをもつ各植
物群 （樹木とササ） の予想される細根生産パターン （内

因的要因の影響） の点からも，このサイトにおいて夏
中盤から晩夏に細根生産が高まることは妥当であると
いえる．
一方，細根生産速度と降水量または土壌水分率の関
係は弱く （第 2表），土壌水分率は温度ほど細根生産を
制御する重要な要因ではないことが示唆された 

（Steinaker et al.，2010）．北海道北部のこの冷温帯林に
おける土壌体積水分率は 30％を下回ることはなく，夏
季に激しい土壌乾燥に曝されないことが夏中盤から晩
夏の継続的な細根生産を可能にしていると考えられ
た．
細根枯死分解速度と温度，降水量，土壌水分を含む
環境要因との関係性は弱かった （第 2表） が，表層 15 

cmにおいて，ΔPAIササと有意な正の関係があった．
北方の冷温帯林において，細根枯死速度は細根生産速
度がピークを迎えた後の晩夏から秋にかけて最大にな
り，各年における細根生産と細根枯死の季節変化パ
ターンは一致しないことが報告されている （Tierney et 

al.，2003；Tingey et al.，2005；Brassard et al.，2009）．
それに対して Fukuzawa et al. （2013） では，必ずしも秋
に細根枯死が高まっていない．細根枯死の制御要因に
関する知見は細根生産よりもはるかに少ないが，冷温
帯林において地温が高いサイトにおいて細根枯死量が
高まることや （Hendrick and Pregizter，1993），ミカン
属やリンゴにおいて落葉による炭素制限のために細根
枯死が促進されることが示唆されている （Eissenstat 

and Duncan，1992；Eissenstat and Yanai，1997）．環境
要因や植物地上部との関係を考慮した内因的要因の双
方から今後のさらなる研究が必要である．また細根枯
死の季節変動を知るには，枯死の定義について考慮し
なければならない （Tingey et al.，2000；Satomura et 

al.，2007）．多くのミニライゾトロンを用いた研究では , 

細根の消失を枯死と定義しており，生理学的な枯死だ
けでなく，分解まで含んでいる．そのために著者らの
研究においても細根枯死の季節変動が見えづらく，他
の要因との関係が明確でなかった可能性がある．一方，
著者らの研究では黒色根を経て消失する細根本数割合
は全消失根の 1％に過ぎなかった （福澤，未発表）．こ
のことは，色を基準とした枯死評価を行った場合 （黒
色根への変化を枯死に含めた場合であるが） でも，消
失と定義した細根枯死分解速度と大きく変化しないこ
とを示唆する．色を基準に枯死判別を行った場合で
あっても，細根枯死の不確実性は残る可能性がある．

5．細根生産量・枯死量と年々変動

3年間の観測から，年細根生産は年により有意に異
なり，表層において 2004年に対して 2002年に有意に
高かった （第 3表）．既往研究では，観測 1年目に細根
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生産が高まることが報告され，ミニライゾトロン
チューブ埋設による根切断に対する補償成長やチュー
ブ埋設による窒素無機化の促進によることが指摘され
ている （Joslin and Wolfe，1999）．そのため，多くの研
究ではチューブ埋設から時間をおいてから観測を始め
ている．Fukuzawa et al. （2013） においても，チューブ
埋設の翌年から観測を始めており，チューブ埋設の影
響は大きくないと考察されている．一方，Ruess et al. 

（1998） は複数年の観測から，細根生産が暖かく乾燥し
た年に高いことを示唆した．Fukuzawa et al. （2013） は
各年の気候条件を比較し，2002年の生育期 （5月－8月） 
の平均地温は観測期間の中で平均的，平均気温は最低
であった一方，春 （3月－ 4月） の平均気温が全期間平
均より 1.2℃高かったことを指摘した．関連して，
2002年に東アジア全体において生育期初期の純生態
系生産量 （総光合成量と生態系の総呼吸量の差） が高
いことが報告されており，同年の春季の高温が樹木葉
の展開時期を早め光合成量が増加したためであること
が示唆されている （Saigusa et al.，2008）．細根生産量
は地上部生産量と正の関係性をもつことから （Vogt et 

al.，1986），この年の高い地上部生産量が細根生産量
を高めたことが示唆される．
また，各年の年細根枯死分解が年細根生産よりも最
大で 60％低かった （第 5図，第 3表）．細根生産と細
根枯死の関係性については既往研究でもさまざまな報
告がある．例えば，Noguchi et al. （2005） は，温帯のス
ギ人工林において細根生産と細根枯死がほぼ釣り合っ
ていることを報告した．一方，細根枯死量の方が低く
なるとの報告が米国の冷温帯林や草地において報告さ
れ て い る （Hendrick and Pregitzer，1993；Gill et al.，
2002）．Gill et al. （2002） はこの不一致をチューブ埋設

後に出現した若い根をみていることと，前述のとおり
チューブ埋設後の細根生産の促進のためとした．しか
し，Fukuzawa et al. （2013） においては，最も細根が集
中する表層 0–15 cm層の細根生産・枯死比率は年に
よって大きく変化しなかったことから （第 3表），
チューブ埋設の影響は小さいと考察された．他方，観
測年数の経過に伴い細根枯死が増加することや，細根
生産と細根枯死が釣り合うまでには数年を要すること
が報告され，長期観測の必要性が指摘されている 

（Joslin et al.，2000；Krasowski et al.，2010）．

6．細根ターンオーバー速度と森林生態系 

の NPP における細根生産の寄与

北海道北部の冷温帯林において，細根生産ターン
オーバー速度は 0.2–2.7 yr–1，細根枯死分解ターンオー
バー速度は 0–1.6 yr–1と算出された （第 4表）．細根生
産および枯死分解ターンオーバー速度ともに深度が増
すごとに低下したことから，表層において細根の寿命
が短いかまたは分解が速いことが示唆された．
Fukuzawa et al. （2007） はミニライゾトロンの画像解析
における直径 0.5 mm未満の根の割合が表層 0–15 cm

では 80％であったのに対し，30–45 cmにおいてはわ
ずか 16％であることを報告しているように，深度に
よって細根の直径分布が大きく異なる．直径が小さい
根ほど寿命が短く，ターンオーバー速度が大きいこと
が知られており，深度ごとの直径分布の違いが細根
ターンオーバー速度に違いをもたらす大きな要因であ
ると考えられる （Joslin et al.，2006）．

第 3表 各年における年細根生産 （P） と年細根枯死分解 

（M） および枯死に対する生産割合 （P / M）．

深度 

（cm）
年 年細根生産 （P） 

（mm cm–2 yr–1）
年細根枯死分解 （M） 
（mm cm–2 yr–1）

P/M

0–15 2002 13.8 （1.94） a 7.96 （2.36） a 1.91

2003 10.8 （1.82） ab 7.19 （1.52） a 1.58

2004 5.85 （0.87） b 3.70 （1.56） a 2.27

15–30 2002 3.86 （1.39） a 0.21 （0.14） a 25.3

2003 5.59 （0.72） a 1.19 （0.57） a 7.16

2004 1.68 （0.72） a 0.88 （0.57） a 1.22

30–45 2002 1.11 （0.56） ab 0 a –

2003 2.44 （0.43） a 0.02 （0.02） a 34.3

2004 0.57 （0.14） b 0.27 （0.26） a 10.2

平均と標準誤差 （n = 3） を示す．異なるアルファベットは
各土壌深度において観測年の間に有意な差 （Tukey HSD検
定，P < 0.05） があることを示す．
Fukuzawa et al. （2013） より改変．
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第 5図 各チューブおよび土壌深度における
年細根生産と年細根枯死分解の関係．

 Fukuzawa et al. （2013） より改変．図
中の斜線は 1：1線を示す．
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Fukuzawa et al. （2013） におけるターンオーバー速度
の最大値 （1.7 yr–1：RLD最大を用いた算出値） は，Gill 

and Jackson （2000） による細根生産ターンオーバー速
度のレビュー （0.1～約 2.6 yr–1） の上限に近く，Steele 

第 4表 各年における根長密度 （RLD） に対する年細根生産 （P） または年細根枯死分解 （M） の比率として計算される
細根ターンオーバー速度 （yr–1）．

土壌深度（cm） 年 生産 枯死分解
P / RLD最大 P / RLD平均 M / RLD最大 M / RLD平均

0–15 2002 1.65 （0.33） a 2.65 （0.64） a 0.95 （0.27） a 1.57 （0.54） a
2003 0.79 （0.05） ab 1.00 （0.02） ab 0.53 （0.08） a 0.67 （0.11） a
2004 0.43 （0.03） b 0.44 （0.01） b 0.30 （0.15） a 0.30 （0.13） a
3年平均 0.84 （0.05） 1.04 （0.11） 0.53 （0.08） 0.66 （0.13）

15–30 2002 0.73 （0.14） a 1.66 （0.80） a 0.03 （0.03） a 0.05 （0.04） a
2003 0.56 （0.15） a 0.72 （0.26） ab 0.10 （0.03） a 0.12 （0.04） a
2004 0.16 （0.06） a 0.17 （0.06） b 0.09 （0.08） a 0.09 （0.08） a
3年平均 0.42 （0.08） 0.52 （0.12） 0.08 （0.03） 0.10 （0.03）

30–45 2002 0.81 （0.15） a 2.76 （1.23） a 0 a 0 a

2003 0.69 （0.15） a 1.01 （0.28） ab 0.01 （0.01） a 0.01 （0.01） a
2004 0.19 （0.10） a 0.20 （0.11） b 0.05 （0.05） a 0.05 （0.05） a
3年平均 0.49 （0.09） 0.62 （0.10） 0.03 （0.02） 0.03 （0.02）

平均と標準誤差 （n = 3） を示す．RLD最大：年間の最大 RLD，RLD平均：年間の平均 RLD．
異なるアルファベットは，各土壌深度において観測年の間に有意な差 （Tukey HSD検定，P < 0.05） があることを示す．
Fukuzawa et al. （2013） より改変．

第 5表　既往研究との細根ターンオーバー速度および細根生産量の比較．

地域・森林タイプまたは樹種 土壌深
度 （cm）

観測方法 （細根枯死の定義） ターンオーバー速度 （yr–1） 
細根生産量 （g m–2 yr–1）

引用元

細根生産ターンオーバー速度

カナダ, 寒帯林 0–30 ミニライゾトロン 1.4–3.3 Steele et al. （1997）
米国，温帯林 0–10 ミニライゾトロン 0.7–0.8 Burton et al. （2000）
米国，冷温帯林 0–30 ミニライゾトロン 1.0–1.1 Hendrick and Pregizter （1993）
中部地方，冷温帯林 0–20 ミニライゾトロン 0.9–1.2 Satomura et al. （2006）
全球，全タイプ （レビュー） – 複数の方法 0.1–2.6 Gill and Jackson （2000）
全球，全タイプ （レビュー） – ミニライゾトロン 1.2 Finér et al. （2011）
欧州，ブナ・トウヒ林 （レビュー） – 決定行列法 （連続コア） 0.9–1.1 Brunner et al. （2013）
北海道北部，冷温帯林 0–15 ミニライゾトロン 0.8，1.0 Fukuzawa et al. （2013）
細根枯死ターンオーバー速度

米国，温帯林 0–10 ミニライゾトロン （枯死 / 消失） 0.4–0.5 Burton et al. （2000）
米国，草地 0–20 ミニライゾトロン （枯死 / 消失） 0.3 Gill et al. （2002）
中部地方，冷温帯林 0–20 ミニライゾトロン （消失） 0.4–1.1 Satomura et al. （2006）
北海道北部，冷温帯林 0–15 ミニライゾトロン （消失） 0.5，0.7 Fukuzawa et al. （2013）
細根生産量

カナダ，寒帯林 0–30 ミニライゾトロン 58–235 Steele et al. （1997）
米国，冷温帯林 0–30 ミニライゾトロン 730–808 Hendrick and Pregizter （1993）
関東地方，スギ人工林 0–40 320 Noguchi et al. （2005）
寒帯，寒帯林 （レビュー） – 複数の方法 311 Finér et al. （2011）
温帯，温帯林 （レビュー） – 複数の方法 428 Finér et al. （2011）
全球，全タイプ （レビュー） – ミニライゾトロン 420 Finér et al. （2011）
欧州－北米，寒帯広葉樹林 （レビュー） – 複数の方法 201 Yuan and Chen （2010）
北海道北部，冷温帯林 0–60 ミニライゾトロン 589，726 Fukuzawa et al. （2013）

–：レビューにおいて土壌深度が統一されていないことを示す．
Fukuzawa et al. （2013）は，RLD最大値，RLD平均値を用いた 3年平均算出値の順に表示．
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et al. （1997） による 1.4–3.3 yr–1の範囲に収まっていた 

（第 5表）．一方，表層 15 cmの 3年平均細根生産ター
ンオーバー速度は多くの既往研究の報告と一致した 

（Burton et al.，2000；Hendrick and Pregitzer，1993；
Satomura et al.，2006；Brunner et al.，2013；Finér et 

al.，2011）．細根枯死ターンオーバー速度に関する報
告は生産よりも限られている．Fukuzawa et al. （2013） 
の表層 0–15 cmにおける 3年平均細根枯死分解ターン
オーバー速度 0.5または 0.7 yr–1 （第 4表） は，Satomura 

et al. （2006） の 0.5–1.1 yr–1と同程度か若干低かったの
に対し，Burton et al. （2000） の 0.4–0.5 yr–1より若干高
く，Gill et al. （2002） の約 0.3 yr–1より高かった （第 5

表）．
細根生産ターンオーバー速度より算出した重量ベー
ス・単位土地面積当たりの深さ 60 cmまでの平均細根
生産量は 589または 726 g m–2 yr–1と算出された （第 5

表，第 6表）．特に RLD平均を用いたときに Hendrick 

and Pregizer （1993） の細根生産量に匹敵した．しかし，
カナダのバンクスマツ，アスペン，黒トウヒ林におけ
る報告 （Steele et al.，1997） や関東地方のスギ人工林に
おける細根生産量の報告 （Noguchi et al.，2005） より大
きかった．なお，著者らの研究における 0–30 cmの平
均細根生産量は 511または 628 g m–2 yr–1であった．ま
た，全球スケールでの寒帯林平均や温帯林平均，ミニ
ライゾトロンを用いた細根生産量の平均 （Finér et al.，
2011），寒帯の広葉樹林平均 （Yuan and Chen，2010） な
どよりも大きく，全球スケールでみても北海道北部で

の細根生産量は大きかった．Finér et al. （2011） は，全
球スケールのデータセットによる解析から，細根生産
量に最も強く影響する要因は温度や降水量などの環境
要因よりも細根バイオマスであると述べており，細根
ターンオーバー速度の変動よりも細根バイオマスの変
動の方が大きいことを示唆している．Fukuzawa et al. 

（2013） の観測サイトでは，細根ターンオーバー速度は
全球平均に近かったことから，細根生産量が大きかっ
たのは細根バイオマスが大きいためであると考えられ
た．また，梁川 （2015） は，このサイト周辺の樹種構
成が異なる複数の林分における総細根バイオマスは，
樹木地上部バイオマスの大きさに対応せず，ササが生
育している林分で高まることを報告している．
Brassard et al. （2011，2013） は，種の多様性が高まる
と細根バイオマスや細根生産量が増加することを示唆
している．また梁川 （2015） では，コア法とイングロ
スコア法を用いた樹木とササの細根バイオマスと生産
量から各植物の細根ターンオーバー速度を算出したと
ころ，両者の間に有意な差は見られなかった．これら
の知見と Fukuzawa et al. （2013） において細根バイオマ
スに占めるササの割合が高いこと （第 2図） をあわせ
ると，樹木とは異なる機能タイプ （林床植生，草本） 
であるササが生育することが細根バイオマスを高め，
さらにこの森林の細根生産量を高めていることが示唆
された．
一方，細根生産量は地上部生産量の変化に連動して
変化するため，地上部地下部生産を合計した総 NPP

における細根生産量割合が，より森林生産における細
根の役割を理解するために有用な指標となる．
Fukuzawa et al. （2013） における細根生産割合は 36％ま
たは 41％であった （第 5表）．ターンオーバー速度の
計算法の違いは細根生産割合に決定的な違いをもたら
さず，相当な量の光合成産物 （炭素） が地下の細根へ
転流していることが示唆された．Vogt et al. （1996） は
既往研究のレビュ―により，森林全体の NPPに対す
る地下部生産量の割合を 3–54％と報告しており，
Fukuzawa et al. （2013） の結果はその上限に近い．ミニ
ライゾトロンを用いた観測では，Hendrick and 

Pregitzer （1993） は米国ミシガン州の冷温帯林におい
て細根生産割合を 58–60％と報告しているが，Lopez 

et al. （2001） はスペインの地中海性ナラ林において
11％と報告している．一方，Aber et al. （1985） は米国
北部の複数のサイトにおいて窒素収支法と連続コア法 

（最大－最小） を用いた評価により，広葉樹林で細根生
産割合は 24–41％および 4–35％，針葉樹林で 18–30％
および 10–38％と報告している．Tateno et al. （2004） は
近畿地方の冷温帯林においてイングロースコア法を用
いて斜面位置に沿った観測により，細根生産割合が

第 6表　冷温帯林における樹木とクマイザサの地上部純
一次生産量 （NPP） と地下部・細根生産量．

部位 NPP （g m–2 yr–1）
地上部

樹木リターフォール 267 （75）
樹木肥大成長 72 （19）
樹木地上部計 339

ササ葉 230 （37）
ササ稈 459 （105）
ササ地上部計 689

地下部

樹木粗根肥大成長 16 （4）
細根生産 589 （107），726 （132）
地上部・地下部生産合計 1632，1769

細根生産割合 （％） 36，41

平均と （　） 内に標準偏差を表示．反復数は，樹木の肥大
成長率測定にて 3，地上部ササ NPPにて 4，細根生産に
て 6，リターフォールにて 9であった．細根生産において
は，RLD最大値，RLD平均値を用いた算出値の順に表示．樹木
地上部および粗根の肥大成長量は，地上部および粗根バ
イオマスに肥大成長率を乗じることにより算出した．
Fukuzawa et al. （2013） より改変．
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16–56％で変動し，斜面上部 （尾根） に向かうほど高ま
ることを報告している．Fukuzawa et al. （2013） の値は
これらの報告の上限値に近く，森林の NPPにおける
細根生産の重要性を示した．

7．おわりに―まとめと今後の展望―

北海道北部の林床にササが生育する冷温帯林におけ
る細根バイオマスと，ミニライゾトロンを用いた細根
量，細根生産と枯死の時間変化に関する研究事例を紹
介した．細根バイオマスの時間変化は小さかったが，
RLDは夏に高まる明瞭な季節変化パターンを示した．
細根生産は夏中盤から晩夏に高まる明瞭な季節変化パ
ターンを示し，環境要因の関係では地温，気温との関
係が強かった一方，土壌水分との関係は弱かった．細
根生産速度は，優占樹種であるミズナラとササの地上
部フェノロジー （PAIミズナラ，ΔPAIササ） と有意な正の関
係があったことから，温度要因に加えて，上層木と林
床植生の内因的要因による影響も受けていることが示
唆された．3年間の平均細根生産量はターンオーバー
速度の算出法により，589または 726 g m–2 yr–1と見積
もられ，それぞれ全 NPPの 36％，41％を占めた．細
根バイオマスにおけるササの割合が大きかったことか
ら，細根生産においてもササの寄与が大きいことが推
定された．これらの結果から，ササが生育する冷温帯
林において，細根生産は季節変動と年々変動をするこ
と，そしてかなりの割合の同化産物が地下部の細根系
へ転流することが示された．
一方，今後も引き続き取り組まれるべき課題もある．
細根枯死分解の時間変化や制御要因は明瞭ではなかっ
た．これには，上述の通り，枯死の定義が関係してい
る可能性がある．しかし，色を基準に枯死判定した場
合でも枯死判定が難しいことに変わりはない．近年発
達している根圏における非破壊分光画像計測技術 （中
路ら，2012） の応用により，生理学的枯死と分解の分
離が可能となり，細根枯死－分解の詳細なメカニズム
解明が進むことを期待したい．また，短期の観測研究
が多いのが現状であるが，長期観測により細根動態の
不確実性を減らすことができるであろう．
また，多様な種で構成される混交林における細根動
態は，各構成種の細根動態の総和であるが，画像中の
根を構成種ごとに分別することは難しいため，種ごと
に分けて評価した研究は極めて少ない．本調査地では
著者らにより，ミニライゾトロン画像中で白色根と褐
色根に分けて評価した結果，木化しない白色根の割合
が多かったことから，当該森林においてクマイザサ根
の割合が多いことが示唆されている （Fukuzawa et al.，
2015）．また北海道東部の比較的植生構成が単純な森
林 （上層木ミズナラ，林床ミヤコザサの2種） において，

積雪減少を模倣した積雪除去処理を行い，ミズナラと
ミヤコザサそれぞれの細根動態を評価したところ，細
根生産の時間変化パターンは 2種の間で大きく変わら
ないが，積雪減少に対してミヤコザサのみが応答し，
細根生産タイミングを早めることが報告され 

（Fukuzawa et al.，2021），環境変化に対する細根の応
答が種間で異なる可能性が示唆されている．Tanikawa 

et al. （2019） は，複数の樹種を用いた計測により，可
視－近赤外分光反射率の樹種特性を明らかにした．こ
のような新たな画像解析技術を用いることにより，種
ごとの細根動態の評価が進めば，環境変動下における
細根動態の理解はさらに進むであろう．
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