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I.　は　じ　め　に

　1980年代以降，東北から近畿の日本海側を中心に拡大し
ているナラ類集団枯損により，ナラ類を主要構成樹種とす
る森林が大きな影響をうけている（Hijii et al., 1991; 黒田・
山田， 1996）。この被害は，穿孔性昆虫であるカシノナガキ
クイムシ（Platypus quercivorus）が媒介する病原菌 Raffaelea 
quercivoraにより引き起こされている（伊藤ら，1998; Kubono 
and Ito, 2002; Kinuura and Kobayashi, 2006）。とくにミズナラ
とコナラに被害が多く，さらにそのなかではミズナラの枯
死率が高い（塩見・尾崎， 1997; 小林・萩田， 2000）。この被
害は 1980年代より前にも発生していたことが知られてい
るが，過去にみられた類似の被害が 5年から 10年程度で沈
静化していたのに対し（伊藤・山田， 1998），今回の被害は
現在も拡大している（小林・上田， 2005）。被害発生要因と
してさまざまな因子が挙げられているが，小林・上田
（2005）は，樹木の大径化をその一つとして有力視し，その
理由として，実際の被害地のほとんどが薪炭林施業を放棄
した広葉樹二次林であったこと，大径木ほどカシノナガキ
クイムシの穿入が多く，枯死しやすいことなどを挙げてい
る。

　ナラ類集団枯損被害地の多くが放置された旧薪炭林であ
り，そのなかで優占しているミズナラやコナラの大径木が
被害を受けやすいことから，被害林分では林冠層の相当部
分が枯死している可能性も考えられる。この結果，森林の
公益的機能に影響が及ぶこともあると予想され，実際，松
枯れ被害林分においては，被害発生後に水流出量が急増し
たり（阿部・谷， 1985），あるいは斜面崩壊が発生した例（中
根， 2000）が知られている。一方で，森林の遷移という観点
からみた場合，枯損被害地でもそのまま放置が続けば，い
ずれは遷移後期種が優占する森林が成立すると一般には考
えられるが，人為的影響により遷移後期種がまれになって
いる場合や，あるいは土地的条件などにより遷移が進行し
にくい場合もありうる。松枯れ被害林分についてみてみる
と実際にこのような例が報告されており（山瀬， 1998; 森
下・安藤， 2002），ナラ類集団枯損被害林分についてもやは
り実態調査が必要であると考えられる。
　ナラ類集団枯損被害林分はその多くが放置された状態に
あるため，もはや十分な管理が行われておらず，枯損後の
現状把握についても十分でない場合が多い。このような被
害林分で公益的機能が維持されているか，あるいは今後す
みやかに遷移後期種の優占する安定した森林が成立するか
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京都市京北地域におけるナラ類集団枯損による林分構造の変化
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　京都市北部の京北地域の広葉樹二次林においてナラ類集団枯損被害により林分構造がどのように変化したのかを調査した。
毎木調査の結果，胸高断面積合計でもっとも優占していたのはソヨゴで，以下，イヌブナ・ミズナラ・コシアブラ・タムシバ
の順だった。ミズナラは半数を超える個体が枯死していたが，その枯損木を含めると，ミズナラの胸高断面積合計がもっとも
多くなり，ナラ類集団枯損発生以前にはミズナラがもっとも優占していたことが推定された。個体位置が枯損被害発生源に近
いほど，また個体サイズが大きいほどミズナラの死亡率が高かった。ミズナラの枯損により発生したギャップで更新し，今後
少なくとも短期的には林冠層で優占することが期待された樹種は，タムシバ・コシアブラ・イヌブナだった。マルバマンサ
ク・ソヨゴも中層から下層で優占度が高まる可能性のあることが予想された。
キーワード：更新，広葉樹二次林，遷移，ナラ類集団枯損，ミズナラ
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Oak Trees in Keihoku Area, Kyoto City, Japan. J. Jpn. For. Soc. 91: 15‒20. The effect of mass mortality of oak trees, caused 
by the fungus Raffaelea quercivora, on the stand structure of a broadleaved secondary forest was investigated in a stand located in 
northern Kyoto City, in mid-western Japan. In the study stand after the epidemic, Ilex pedunculosa was the dominant species （basal 
area）, followed by Fagus japonica, Quercus crispula, Acanthopanax sciadophylloides, and Magnolia salicifolia. More than half the Q. 
crispula individuals died during the epidemic. The number of dead Q. crispula trees suggested that the species would have been 
dominant in the tree layer before the epidemic. Individuals closer to the epidemic source and larger individuals suffered the highest 
mortality. M. salicifolia, A. sciadophylloides, and F. japonica had many stems expected to regenerate in the gaps resulting from death 
of Q. crispula trees, and these species are predicted to become more dominant in the tree layer at least in the short term. 
Hamamelis japonica var. obtusata and I. pedunculosa are also predicted to become more dominant in the middle and shrub layers. 
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などといった問題に答えるためには，少なくとも現状の把
握を行う必要があろう。しかしながら，ナラ類集団枯損被
害により森林構造にどのような変化があったのかを研究し
た例はこれまであまり多くない。
　本稿においては，京都市北部の京北地区の森林において，
どのような樹種・サイズについて枯損が発生しやすいか，
ナラ類集団枯損により林分構造がどのように変化したかに
ついて分析し，また林分構造が今後どのように変化するの
かについても考察を加えた。
 

II.　方　　　　　法

1.　調査地および調査方法
　調査は，京都府の中部にある京都市右京区京北上弓削地
区内の二次林（35°14.5́ N 135°38.0 E）で実施した。調査地
の標高はおよそ 480～550 mである。調査地からおよそ 8 km
西北西に位置するアメダス美山観測所（35°16.5́ N 
135°33.0 E 200 m asl）における 2006年の年平均気温は 13.1
°C，年降水量は 1,956 mmであった。ナラ類の樹幹形の多く
が萌芽更新したと思われたこと，および炭焼き窯跡と思わ
れる地形が認められたことなどから，この森林は薪炭林と
して利用されていたものと考えられた。本調査地において
ナラ類集団枯損被害は 2002年から発生した（衣浦ら， 
2006）。
　2006年，この調査地の南から北に向かって伸びる尾根上
に，50 m×10 mおよび 110 m×10 mの 2本のベルトトラン
セクトをほぼ連続して，南側から北側に向けて設置した
（図‒1）。本地域においては，全体として南から北へナラ類
集団枯損が進行したが，今回の調査地においても，ベルト
ランセクト南端付近で発生しはじめ，北に進行していった

と考えられる（衣浦晴生・小林正秀， 未発表）。カシノナガ
キクイムシは長距離的に分散することもあるものの，局所
的には漸進的に分布を拡大させることが知られている（鎌
田， 2002）。2006年の段階では，2本目のベルトの終端まで
カシノナガキクイムシによる穿入が進行していた。個体の
根元位置がこのベルトトランセクト内にある，樹高が胸高
（1.3 m）以上の生存している樹木について，樹種を同定し，
個体の根元位置を記録し，胸高以上の各幹の樹高および胸
高直径を測定した。ナラ類についてはさらに枯損木につい
ても測定を行った。なお，本稿においては，根際を共有す
る幹の集団を個体と定義した。また，ナラ樹幹の枯死によっ
てできたギャップそれぞれについて，ギャップ内で最も高
かった樹幹をギャップ更新木（山本・田内， 1991）として抽
出し，その頻度を求めた。ギャップ更新木には，根元がベ
ルトトランセクトの外にある幹も含めた。
　ベルト内の，樹高が胸高未満の稚樹について，（1）軸長
が 50 cm以上 130 cm未満，（2）萌芽幹である場合は，元の
株とは地際で離れているもの，の二つの条件を満たすもの
を抽出し，樹種を同定のうえ，株や根際の形状などから萌
芽由来であるか実生由来であるかを推定した。

2.　統 計 解 析
　ナラ類集団枯損幹については，すでに梢端部が欠けてい
たり，幹折れを起こしているものもあったため，胸高直径
（D （cm））から生存時の樹高（H （m））の推定を行った。こ
の推定は，生残幹の D‒H曲線を求め，枯死木の胸高直径を
この曲線に当てはめることにより行った。ただし，測定値
が推定値よりも高いときには，測定値をそのまま生存時の
樹高として採用した。生存幹の D‒H曲線には，拡張相対成
長式（Ogawa et al., 1965; 荻野ら， 1967） 1/H＝1/（AD  h）＋1/
Hmaxを用い，Gauss-Newton法による非線形回帰によりパラ
メータの当てはめを行った。
　ナラ類の枯死に関する要因として，個体の位置とサイズ
の二つを仮定し，これらが実際に個体の枯死と関係がある
のかを一般化線形モデル（GLM）を使用して解析した。こ
の解析では，ベルトトランセクト長辺方向での個体の位置
（ベルトトランセクト原点からの距離 ; 単位m）と，その個
体に属する最大の樹幹の胸高直径（単位 cm）とを説明変数
とし，個体の生死（生＝1，死＝0）を目的変数として，誤
差構造を二項分布，連結関数をロジットとする統計モデル
を作成した。個体位置については，値が小さいほど南側，
すなわちより前から被害が発生していた場所に位置するこ
とを意味する。
　以上の統計解析には，R 2.7.0 （R Development Core Team, 
2008）を使用した。

III.　結　　　　　果

1.　林分の概況とナラの枯損状況
　ベルトトランセクト内の樹木の胸高断面積合計および個
体密度，幹密度を表‒1に示す。ベルト内では 38樹種が確認
された。胸高断面積合計は 36.45 m2/ha，個体密度は 4,225

ベルト
トランセクト 1

ベルト
トランセクト 2

図‒1．調査地の位置図
ベルト横の数字は，ベルト南端からの距離（m）。矢印は，ナラ類
集団枯損が進行していったと考えられる方向。



17京都市京北地域におけるナラ類集団枯損による林分構造の変化

個体/ha，幹密度は 7,856.3本/haであった。胸高断面積合計
でもっとも多かったのがソヨゴ（6.81 m2/ha）で，以下，イ
ヌブナ（5.01 m2/ha）・ミズナラ（3.71 m2/ha）・コシアブラ
（3.45 m2/ha）・タムシバ（3.35 m2/ha）の順で，2.0 m2/ha以
上の胸高断面積合計を有していたのは以上の 6樹種だっ
た。
　ベルトトランセクト内にはミズナラの枯損木（すべての
幹が枯死していた個体）が 31個体（193.8個体/ha），生残
木（少なくとも一部の幹が生残していた個体）が 21個体
（131.3個体/ha）確認され，枯死個体の割合は 60％であっ
た。幹数では，枯損幹が 39本（243.8本/ha），生残幹が 27
本（168.8本/ha）だった（表‒1）。コナラについては，10個
体（62.5個体/ha）の生残木が確認されたが，ベルトトラン
セクト内に枯損木は存在しなかった。ミズナラの枯損木は
カシノナガキクイムシによる穿入を受けており，一連のナ
ラ類集団枯損により枯死したものと推定された。
　ミズナラ枯死幹の胸高断面積合計は 7.57 m2/haで，生残

幹とあわせた胸高断面積合計は 11.28 m2だった。ミズナラ
の枯死木の値を含めると全体の胸高断面積合計と個体密
度，幹密度はそれぞれ 43.81 m2/ha，4,418.8個体/ha，8,100.0
本/haとなった（胸高断面積合計および幹密度の値には，生
残個体に付属する枯死幹の値を含む）。
　ミズナラについて，個体の生死と，位置およびサイズ（最
大幹の胸高直径）との間に関係があるかを一般化線形モデ
ルにより解析した結果，個体位置についての係数は 0.0159
（標準誤差 0.0079）で，個体サイズについての係数は－0.148
（標準誤差 0.060）でともに有意に 0とは異なっていた（と
もに p＜0.05）。切片は 1.29（標準誤差 1.10），残差デビアン
スは 60.1（自由度 49），ヌルモデルとのデビアンス差は 10.1
であった。図‒2に，ベルト上の位置および胸高直径と，個
体の生死および GLMにより予測された生存確率との関係
を示した。図の右下ほど，すなわちベルトトランセクトの

表‒1.　 各樹種の胸高断面積合計および個体密度，幹密度

和　　名　　　 学　　名　　　 胸高断面積
合計（m2/ha）

個体密度
（個体/ha）

幹密度
（本/ha）

ソヨゴ Ilex pedunculosa 6.81 681.3 1293.8
イヌブナ Fagus japonica 5.01 287.5 743.8
ミズナラ Quercus crispula 3.71 131.3 168.8
コシアブラ Acanthopanax sciadophylloides 3.45 193.8 225.0
タムシバ Magnolia salicifolia 3.35 350.0 393.8
ネジキ Lyonia ovalifolia var. elliptica 1.97 287.5 743.8
コナラ Quercus serrata 1.93 62.5 75.0
コバノミツバツツジ Rhododendron reticulatum 1.70 756.3 2131.3
マルバマンサク Hamamelis japonica var. obtusata 1.74 175.0 487.5
アセビ Pieris japonica 1.27 512.5 625.0
イヌシデ Carpinus tschonoskii 0.85 25.0 25.0
リョウブ Clethra barbinervis 0.80 150.0 187.5
モミ Abies firma 0.62 43.8 43.8
アカマツ Pinus densiflora 0.55 6.3 6.3
ウラジロノキ Sorbus japonica 0.34 87.5 112.5
クリ Castanea crenata 0.32 12.5 12.5
アオハダ Ilex macropoda 0.31 37.5 75.0
タカノツメ Evodiopanax innovans 0.29 31.3 31.3
ツガ Tsuga sieboldii 0.24 18.8 18.8
ホオノキ Magnolia obovata 0.20 6.3 18.8
コハウチワカエデ Acer sieboldianum 0.19 43.8 50.0
アカシデ Carpinus laxiflora 0.18 12.5 18.8
ウラジロガシ Quercus salicina 0.17 25.0 31.3
ウリカエデ Acer crataegifolium 0.12 31.3 31.3
マルバアオダモ Fraxinus sieboldiana 0.10 50.0 50.0
ナツツバキ Stewartia pseudo-camellia 0.06 25.0 31.3
シキミ Illicium anisatum 0.05 62.5 75.0
ザイフリボク Amelanchier asiatica 0.05 12.5 12.5
タンナサワフタギ Symplocos coreana 0.03 12.5 25.0
ヤマウルシ Rhus trichocarpa 0.02 12.5 12.5
シラキ Sapium japonicum 0.02 12.5 18.8
オオカメノキ Viburnum furcatum 0.01 18.8 25.0
アズキナシ Sorbus alnifolia 0.01 6.3 6.3
ガマズミ Viburnum dilatatum 0.01 6.3 6.3
ミヤマガマズミ Viburnum wrightii 0.00 12.5 12.5
ヒサカキ Eurya japonica 0.00 12.5 18.8
カマツカ Pourthiaea vilosa var. laevis 0.00 6.3 6.3
ナンキンナナカマド Sorbus gracilis 0.00 6.3 6.3
小計 36.44 4225.0 7856.3
ミズナラ枯死木 Quercus crispula （dead） 7.57 193.8 243.8
合　計 44.01 4418.8 8100.0

ミズナラの枯死胸高断面積合計および枯死幹密度には，生残個体に付属
する枯死幹の値を含む。
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図‒2． ミズナラの生存個体および枯死個体の，ベルト
上の位置（ベルト原点からの距離）および個体
サイズ（個体内の最大の幹の胸高直径）

等高線は，GLMにより予測された生存確率。点線はベルト 1とベ
ルト 2との境界。
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図‒3．ミズナラの生残幹および枯死幹の胸高直径と樹
高の関係

曲線は，生残幹についての回帰曲線。
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原点から遠く，胸高直径が小さいほど生存確率が高いとの
結果が得られた。

2.　林 分 構 造
　ミズナラの生残幹と枯損幹の胸高直径－樹高関係を図‒3
に示す。非線形回帰における残差の標準誤差は 2.1 mであっ
た。この回帰曲線から，ミズナラ類集団枯損木の生存時の
樹高を推定した。回帰による予測値よりも実測値が大き
かった枯損幹は 2本であった。
　ギャップ更新木の頻度分布を図‒4に示す。39本のミズナ
ラ類集団枯損幹に対応するギャップ更新木として 13樹種
が抽出されたが，そのうち頻度が高かったのはタムシバ・
コシアブラ・イヌブナ・マルバマンサク・ソヨゴであっ
た。これら樹種と，ミズナラ・コナラとについて幹の樹高
階分布を図‒5に示した。13.3 m以上の樹高階には，生残木
全体では 30本の幹があり，そのうちの 8本がミズナラで
あった。D‒H関係からの推定では，ナラ類集団枯損発生以
前には，この樹高階にはさらに 18本のミズナラの樹幹が
あったことが推定された。また，全樹種を含めた幹の樹高
階分布を図‒6に示した。樹高 5.3 m未満の階層に数が多かっ
たが，特に多かったのはコバノミツバツツジ（340本）で，
以下ソヨゴ（123本），アセビ（100本）の順だった。

3.　下層の状態
　ベルト内で 196本の稚樹が抽出された。抽出された稚樹
の樹種の相対頻度分布を図‒7に示す。ソヨゴ（76本）とシ
キミ（44本）が多く，両者の合計で過半数に達していた。

0.00 0.05 0.10 0.15 0.20

N=39

図‒4．ギャップ更新木の樹種の相対頻度分布

図‒5．ミズナラ・コナラと，ギャップ更新木の主要樹
種の幹の樹高階分布
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図‒6．全樹種を含めた幹の樹高階分布

図‒7．稚樹として抽出された樹種の相対頻度分布
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萌芽由来の稚樹と実生由来の稚樹の頻度を比較すると，前
者が 174本，後者が 22本で，圧倒的に前者が多かった。

IV.　考　　　　　察

1.　ナラ類の枯損状況
　ミズナラの生死と個体サイズとの関係については，個体
サイズが大きい（胸高直径が大きい）ほど枯死の確率が高
いという結果が得られた（図‒2）。この結果は，これまでに
報告されている被害を受けやすい個体サイズの結果と同様
であり（松本， 1955; 斉藤， 1959; 末吉， 1990），小林・上田
（2005）による大径化がナラ類集団枯損被害発生の一因と
なっているとの説を支持するものである。
　ミズナラの生死とベルト上での位置には有意な関係が認
められ，より前からナラ類集団枯損被害が発生している南
側で枯死個体の割合が高いという結果が得られた。被害自
体はベルト終端（北端）にまで達しているにもかかわらず，
このような結果が得られた理由としては，初期にカシノナ
ガキクイムシの穿入を受けたものの生残したナラ類が，何
度めかのさらなる穿入により枯死しているという可能性も
考えられる。しかし，穿入を受けた履歴のあるナラはカシ
ノナガキクイムシの繁殖が不能であることが知られており
（加藤ら， 2001, 2002; 鎌田， 2002），この可能性は低いと思わ
れる。それよりはむしろ，穿入を受けていなかった個体が，
周囲の個体に遅れて穿入を受けて枯死したり，カシノナガ
キクイムシの穿入がストレスとなって何年か後に別の要因
で枯死したりしている可能性が高いと考えられる。この場
合，今後も枯死が継続するおそれがあるということになる。
　調査時の生存木について，胸高断面積比からみて最も優
占していたのはソヨゴでその値は 18.7％であった。しかし，
ナラ類集団枯損発生前には，ミズナラが胸高断面積合計の
25.6％を占め，もっとも優占していたものと推測された（表‒
1）。ミズナラは胸高断面積合計でおよそ 3分の 1に，個体
密度・幹密度でそれぞれ約 60％および 40％に減少したが，
調査林分全体の個体密度・幹密度の減少は，それぞれ 4.4％
および 3.3％にとどまり，胸高断面積合計の減少も 17.2％で
あった（表‒1）。ナラ類集団枯損が本調査地に侵入し始めた
のは 2002年であり，調査した 2006年までに，ナラ類以外
の樹種の個体・幹がナラ類の枯死により生じたギャップで
すみやかに成長していることもあると考えられるので，こ
れらの数字がいくらか過小評価になっている可能性もある
が，松枯れ激害地では林分の現存量の 40～100％近くが枯死
する例もある（山瀬， 1998）ことに比べると，本調査地にお
ける枯損状況はそれよりは軽く，少なくとも調査時点では，
松枯れ激害地でみられたような重大な公益機能の低下がこ
の調査地においてもただちに懸念されるとまではいえない
と考えられた。ただしナラ類の構成比のもっと高いような
林分においては，ナラ類集団枯損による深刻な公益機能の
低下が発生する可能性はある。

2.　更新樹の組成と今後の遷移
　ミズナラの枯損により発生したギャップでのギャップ更

新木としては，タムシバ・コシアブラ・イヌブナ・マルバ
マンサク・ソヨゴの 5種の頻度が比較的高かった（図‒4）。
このうち，タムシバとコシアブラは，本林分ではミズナラ・
コナラに次ぐ樹高を有するが（図‒5），一般的には優占種と
なることは少ないと思われる。今後はこれらの樹種が少な
くとも短期的には優占度を増すことが予想されるが，下層
木や稚樹の幹数が少ないことから（図‒5, 7），それが継続す
るかは不明である。
　イヌブナは，太平洋側の温帯域下部の森林において優占
種となることが知られている（遠山， 1965; Ohkubo et al., 
1988; Ohkubo, 1992）。特に，ギャップ周辺に萌芽幹がある
場合に萌芽から更新するとされているが（Ohkubo et al., 
1988），本調査地におけるギャップ更新木もこのような状況
に当てはまると考えられる。主に萌芽幹による下層木も比
較的多いことから（図‒5），今後優占度を増し，比較的長期
にわたってそれを維持することが可能であると予想され
る。
　マルバマンサクは，日本海側のブナ林などに出現するが
（福嶋ら， 1995），一般に樹高が低いことから，林冠層で優占
するとは考えにくい。中層以下では，主に萌芽により幹数
は比較的多く，当面の光環境の改善により中層以下で優占
度を増す可能性がある。
　ソヨゴは，原生的な常緑広葉樹林においてギャップ更新
木として存在することが知られている（Yamamoto, 1994）。
そのほか西日本の二次林にも広くみられ，松枯れによりア
カマツ高木層の欠けた被害地で優占する例が知られている
（山瀬， 1998）。しかし，本調査地においては，樹高 13.3 m以
上の階級で枯損したミズナラは全樹種を含めた幹数の 36％
に留まり，松枯れの激害地ほど急激に高木層が欠けたわけ
ではない。さらにはソヨゴは樹高が比較的低く（図‒5），林
冠を構成してそれを維持する樹種とは一般にはみなされて
いない（山瀬， 1998）ことから，本調査地において胸高断面
積合計で最も優占する樹種とはなったものの，高木層にお
いて優占することは難しいと思われる。ただし，それより
下の階層においては，幹数も多いことや（図‒5, 7），耐陰性
も落葉広葉樹よりは一般には高いと思われることから，中
層・下層で優占し，ソヨゴが優占した松枯れ跡地と同じよ
うに（山瀬， 1998; 森下・安藤， 2002）高木性樹種の更新が
阻害されるおそれはあるといえよう。
　更新阻害要因としてはこのほか，ニホンジカもその一つ
と考えられる。本調査地ではニホンジカの糞や，ニホンジ
カによると思われる食痕が確認されており，稚樹（軸長 50～
130 cm）に実生由来のものが少なく，また不嗜好性植物で
あるシキミが多いこと（図‒7），胸高以上の階層にもアセビ
の幹数が比較的多いこと（表‒1）はニホンジカの採食によ
る影響である可能性が高いと考えられる。実際，ニホンジ
カにより，二次林の更新が影響を受けている例も知られて
おり（藤木ら， 2006），今後更新が阻害されないか注意を要
する。
　以上のように，調査林分は今後，高木層を生き残ったミ
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ズナラと萌芽によって優占度を増したイヌブナが優占し，
亜高木層にタムシバやコシアブラ，中層以下ではソヨゴが
優占する形で推移すると思われる。ナラ類集団枯損被害地
においても，ナラ類以外の高木性のギャップ更新木がある
程度存在していれば，すぐに高木層が欠けるといった事態
は避けられるであろう。しかし，今後の更新や遷移が順調
に進むかどうかは，ソヨゴの優占や，ニホンジカの食害と
いった要因に左右される可能性があると考えられる。
 
　大住克博博士には，本論文の草稿を読んでいただき，貴
重なご意見をいただいた。深く感謝申し上げる。
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