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１．はじめに 

都市域に存在する森林は，環境改善，防災，生物多様性保全な

ど重要な役割を果たしている 17）。しかし経済的価値を最重視する

現代の都市では，森林は開発により消失，残存した場合でも規模

の縮小が生じている 32）。例外的に都市域においても，神社境内に

は森林が比較的良好な状態で保存される場合がある 3）。しかし社

叢の多くは1ha以下 5）で，大規模なものは殆ど見られない。 

こうした中，賀茂御祖神社（通称 下鴨神社）の社叢である糺の

森は総面積 12.4ha と極めて大きな規模を有している。下鴨神社

は794年の平安遷都時には既に現在の場所に位置し，以降，京都

平野部が市街化される中，下鴨神社境内にのみ成熟林が残存した
25）。 

 糺の森は，高野川と賀茂川が合流する扇状地に立地し，両河川

の氾濫という撹乱作用を定期的に受けてきた。その結果，常緑広

葉樹林化が抑制され，エノキ，ムクノキ，ケヤキが優占する落葉

広葉樹林が成立，維持されてきた 25）。8500～5000年前頃の京都

盆地には，エノキ，ムクノキ，ケヤキが中心の落葉広葉樹林が拡

がっており 30），糺の森は古代の山城原野の原植生の面影を残す貴

重な森とされる 25）。また都市域でのエノキ，ムクノキ，ケヤキ優

占林は，雰囲気が明るく都市住民の好適な憩いの場となる 22），大

径木となる落葉樹として多様な都市景観を創出する 22），などの機

能を有し，その植生構造の保全は重要な意義を持つ。 

 しかし，糺の森では，1934年の室戸台風により林冠木の倒伏が

大量に発生した。その復旧目的で，自生種ではないクスノキの苗

木が多数植裁され 25），以後，著しく成長したクスノキが林冠層ま

で到達し，糺の森の植生構造を変化させつつある 25,26,27）。 

 都市域でのエノキ，ムクノキ，ケヤキ優占林の保全には，これ

ら 3 樹種の更新の促進が不可欠である。それには，3 樹種および

競合種クスノキの実生の成長特性の把握が必要となる。これら 4
樹種の実生の成長特性に関する研究として，Cornelissen et al.2），
橋詰 4），比嘉ら 6），Higa et al.7），池田ら 9,10），國崎15），守谷ら 16），

Panetta20）などがある。しかしいずれも都市郊外の演習林 4,9,10,15）

や河畔林 6）での調査や圃場実験 2,7,16,20）での事例であり，特有の

機能と構造が現れるとされる都市林 23）で実施されたものではな

い。また糺の森で行われた坂本ら 21）による研究では，実生の生

残に主眼が置かれ，成長，新規加入については検討されていない。

そこで本研究は，2012年に実施した林床での実生の定着状況調査
28）の継続により，エノキ，ムクノキ，ケヤキ，クスノキ実生の枯

死，成長，新規加入の状況を総合的に調査し，さらに初期サイズ，

光環境，種子の供給ポテンシャルとの関係性を検討した。以上か

ら都市域に位置する成熟林の林冠層構成樹種であるエノキ，ムク

ノキ，ケヤキ，およびクスノキの更新の過程を明らかにすること

を目的とした。 

 

２．調査地概要 

 調査地糺の森は京都市左京区に位置し，この地域の年平均気温

は15.9 ºCで，月平均気温の最高は8月の28.2 ºC，最低は1月の

4.6 ºCである 14）。暖かさの指数 13）は130.7，寒さの指数 13）は-0.4
であり，暖温帯常緑広葉樹林帯に属する。年平均降水量は

1491.3mmである（1981‐2010年）14）。  

 本調査地では，これまで胸高直径10 cm以上の全樹木対象の全

域での毎木調査が1991 年，2002 年，2010 年の3 度実施されて

いる 26,27）。2010年には59種3635本が確認され，全樹種の胸高

断面積合計は43.0 m2/ha であった 27）。樹種ごとの胸高断面積合

計は，1991年は，ムクノキにおいて最大であったが 26），2002年

以降はクスノキが最大で，2010 年は全体の 22.8%を占めていた
27）。またクスノキ，ムクノキ，エノキ，ケヤキ4種で71.3%を占

めていた 27）。 

 

３．調査方法 

（１）調査コドラートの設定 

糺の森において 2012 年に実施した，林冠木の枯死した跡地で
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の木本実生の発生定着状況の 88 調査地点 28）のうち 71 地点を再

び選定した。71地点それぞれに設置した4m×4mの調査区画をさ

らに 16 個の 1m×1m のコドラートに分割した。一部コドラート

は対象外としたため，本調査で採用したコドラート数は総計で

1055箇所（総面積1055m2）となった。 

（２）対象樹種の実生の生育状況 

 計1055箇所の1m×1mコドラート内において，2012年の調査

で樹高 50cm 以下であった 4 樹種の実生，エノキ 1117 本，ムク

ノキ74 本，ケヤキ436 本，クスノキ303 本の計1930 本を対象

として，2013年に生存あるいは枯死の確認を行った。生存個体に

ついては樹高の測定を行った。 

 また 2013 年に新たに各コドラート内で発生定着が見られた 4
樹種の実生を新規加入個体として樹高を測定した。 

 残存確認，生存個体の樹高測定，新規加入個体の記録はいずれ

も2013年9月から翌年3月にかけて実施した。 

（３）光環境評価 

 1055箇所の各コドラートについて光量の測定を行った。各コド

ラートの中央，地上から約50cmの高さにおいて，フィッシュア

イコンバータ（Nikon FC-E8）を装着したデジタルカメラ（Nikon 
Coolpix 950）を用いて全天写真を撮影した。撮影は2013年6月

から 11 月初旬にかけての曇天日あるいは太陽高度が低くなった

夕刻に行った。各全天写真から解析プログラム 31)によって，天頂

方向の明るさを加重 1)した相対散乱光量（%）を求めた。 

 

４．解析方法 

2012 年に樹高 50cm 以下であった 4 樹種の実生について，翌

年に枯死した個体数を，樹種，2012 年での樹高階（15cm 未満，

15cm以上50cm以下）および相対散乱光量階（1055コドラート

全体での第 1 三分位数未満，第 1 三分位数以上で第2 三分位数

未満，第2 三分位数以上）ごとにカウントし，枯死率（%/年）を

計算した。また相対樹高成長速度（cm/cm/年）についても樹種，

2012年樹高階，相対散乱光量階ごとにカウントし，各カテゴリー

での平均値を算出した。 

新規加入速度については，種子の供給ポテンシャルの影響も検

討した。種子供給ポテンシャルの指標として，コドラート周辺に

位置する結実個体最小サイズ以上である同種の成木本数を用いた。

結実個体最小サイズは，京都市内の再生林での植栽木の調査結果
28)で得られた結実個体の直径最小値（エノキ14cm，ムクノキ9cm，

ケヤキ18cm，クスノキ20cm）を採用した。コドラート中心から

半径10mおよび20m圏内に位置する各樹種での結実個体最小サ

イズ以上の樹木の本数を樹種ごとに合計した。樹種ごとに各コド

ラートの相対散乱光量階別，半径10mおよび20m圏内に位置す

る同種の成木本数階（0,1～3本，4本以上）別での新規加入速度

図－1 相対散乱光量度数分布  

の平均値（本/100m2/年）を計算した。 

相対樹高成長速度，新規加入速度については，同一カテゴリー

での異なる樹種間で，Tukeyの多重比較を用いて平均値の差の有

意性を検定した。枯死率については，樹種間の差異の有意性を

Fisherの正確確率検定を用いて検討した。 

 

５．結果 

（１）光環境 

測定を行った全 1055 コドラートでの相対散乱光量（%）の平

均値（±標準偏差）は，12.6（±1.9）であった。最小値は 5.7，
最大値は16.6であった。相対散乱光量12%以上14%未満の階級

での度数が最も高く，403コドラートと全体の38.2%を占めてい

た（図－1）。全1055コドラートでの第 1三分位数は11.9，第 2 
三分位数は13.7となった。 

（２）各樹種実生の成長特性 

１）枯死率 

 各樹種実生の枯死率を表－1 に示した。全体での枯死率は，エ

ノキが 35.9%/年，クスノキ 29.4%/年と，これら 2 種が高い値を

示した。これらに対してムクノキは20.3%と低い値であり，樹種

間で有意な相違が見られた（p < 0.001）。 

 樹高階ごとで見ると，15cm未満においては，エノキ39.2%/年，

クスノキ 30.7%/年と 2 種が高い値を示し，対してムクノキは

16.0%と低く，樹種間での相違は有意であった（p < 0.001）。 

 また相対散乱光量の階級別では，11.9%未満において，エノキ

が48.3%と高い枯死率となり，樹種間で有意な相違を示した（p < 
0.01）。 

 樹高，光環境を総合して見ると，樹高15cm未満，相対散乱光

量 13.7%以上のカテゴリーにおいて，エノキの枯死率が 39.2%/
年，クスノキが35.5%/年と高い値が見られ，樹種間で枯死率は有

意に異なっていた（p < 0.01）。また相対散乱光量11.9%未満，樹

高 15cm 以上 50cm 以下のカテゴリーではエノキの枯死率が

41.2%/年と非常に高く，樹種間での有意な相違が見られた（p < 
0.05）。 

２）樹高成長速度 

 相対樹高成長速度の各樹種の平均値を表－2 に示す。全体での

相対樹高成長速度の平均値は，クスノキが最も高く 0.77cm/cm/
年で，他の3種との間で有意差が見られた（p < 0.05）。 

 樹高階級別では，15cm未満においても0.80 cm/cm/年とクスノ

キの値が最も高く，低い値を示したエノキ，ケヤキとの間で有意

差が見られた（p < 0.05）。 

 樹高と光環境を併せて検討すると，樹高15cm未満，相対散乱

光量 13.7%以上のカテゴリーでクスノキの値が 1.03cm/cm/年と

非常に高く，エノキ，ケヤキとの間での差が有意であった（p < 
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表－1　樹高階別，相対散乱光量階別での各樹種実生の枯死率

樹高階
（cm）

樹種 本数
枯死率
（%/年)

本数
枯死率
（%/年)

本数
枯死率
（%/年)

本数
枯死率
（%/年)

エノキ 43 51.2 320 37.5 556 39.2 919 39.2
ムクノキ 4 25.0 5 40.0 16 6.3 25 16.0
ケヤキ 21 38.1 138 28.3 254 29.1 413 29.3
クスノキ 45 26.7 117 27.4 121 35.5 283 30.7

p ns    ns    **  ***  
エノキ 17 41.2 54 24.1 127 16.5 198 20.7
ムクノキ 19 10.5 11 27.3 19 31.6 49 22.4
ケヤキ 9 0.0 7 14.3 7 0.0 23 4.3
クスノキ 8 12.5 7 0.0 5 20.0 20 10.0

p *    ns    ns    ns    
エノキ 60 48.3 374 35.6 683 35.0 1117 35.9
ムクノキ 23 13.0 16 31.3 35 20.0 74 20.3
ケヤキ 30 26.7 145 27.6 261 28.4 436 28.0
クスノキ 53 24.5 124 25.8 126 34.9 303 29.4

p **  ns    ns    ***  
（***：p < 0.001，**：p < 0.01，*：p < 0.05，ns：p ≥ 0.05)

15未満

15以上
50以下

計

相対散乱光量
11.9%未満

相対散乱光量
11.9-13.7%

相対散乱光量
13.7%以上

計
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0.05）。また樹高15cm以上50cm以下，相対散乱光量13.7%以上

ではケヤキの成長速度が0.90cm/cm/年と最も高く，他3種と有意

差が見られた（p < 0.05）。 

３）新規加入速度 

 新規加入速度の平均値の結果を表－3 に示した。全体ではエノ

キでは10.8本/100m2/年，ケヤキは4.8本/100m2/年，ムクノキは

1.8本/100m2/年であった。対してクスノキは20.3本/100m2/年と

最も高い値を示し，他3種と有意差が見られた（p < 0.05）。 

 相対散乱光量階級別で見ると，11.9%未満のコドラートではい

ずれの樹種も新規加入速度は低く，樹種間で有意差はなかった。

13.7%以上ではクスノキの値が 37.6 本/100m2/年と高く，他の 3
種との間で差が有意となった（p < 0.05）。 

 種子の供給ポテンシャルとの関係を見ると，エノキでは半径

10m圏内に同種の成木が存在しない場合でも平均22.5本/100m2/
年の新規加入が見られ，他 3 種との間で有意差が見られた（p < 

0.05）。クスノキでは半径 10m 圏内に同種の成木が 1～3 本存在

する場合，35.7 本/100m2/年と高い新規加入速度を示し，他 3 種

と有意差があった（p < 0.05）。同種の成木が4本以上ではケヤキ

が 12.5 本/100m2/年と，低い値を示した他種より有意に高い値と

なっていた（p < 0.05）。 

 半径20m圏域では，同種の成木が存在しない場合，4樹種とも

非常に低い新規加入速度を示した。1～3本存在の場合はエノキが

11.3 本/100m2/年と比較的高い値となり，他 3 種との差が有意で

あった（p < 0.05）。4本以上の場合，クスノキが37.2本/100m2/
年と高く，他の3種との間で有意差が見られた（p < 0.05）。 

  

６．考察と結論 

 分子系統解析による APG 分類体系でムクノキ，エノキはアサ

科に，ケヤキはニレ科に区分された 19）。しかし従来のエングラー

の分類体系では3種ともニレ科に属し 24），河畔林の林冠層を構成

表－2　樹高階別，相対散乱光量階別での各樹種実生の相対樹高成長速度

樹高階（cm） 樹種 本数
相対樹高成長速度

(㎝/㎝/年)
平均±S.D.

本数
相対樹高成長速度

(㎝/㎝/年)
平均±S.D.

本数
相対樹高成長速度

(㎝/㎝/年)
平均±S.D.

本数
相対樹高成長速度

(㎝/㎝/年)
平均±S.D.

エノキ 21 0.50±0.41ab 200 0.31±0.24aaa 338 0.34±0.31aa 559 0.34±0.29aa

ムクノキ 3 0.13±0.22aa 3 0.64±0.39abc 15 0.78±0.89ba 21 0.67±0.80bc

ケヤキ 13 0.73±0.34ba 99 0.51±0.30baa 180 0.46±0.36ca 292 0.49±0.34ca

クスノキ 33 0.60±0.31ab 85 0.65±0.33caa 78 1.03±0.47ba 196 0.80±0.43ba
エノキ 10 0.43±0.34ac 41 0.33±0.25aaa 106 0.45±0.29aa 157 0.42±0.29aa
ムクノキ 17 0.22±0.20ab 8 0.36±0.20aaa 13 0.41±0.19aa 38 0.32±0.21aa
ケヤキ 9 0.08±0.09ba 6 0.37±0.30aaa 7 0.90±0.62ba 22 0.42±0.51aa
クスノキ 7 0.59±0.21ca 7 0.41±0.29aaa 4 0.29±0.25aa 18 0.45±0.27aa
エノキ 31 0.48±0.38aa 241 0.31±0.24aaa 444 0.37±0.31aa 716 0.35±0.29aa
ムクノキ 20 0.21±0.20ba 11 0.44±0.27abc 28 0.61±0.68ba 59 0.44±0.53ab
ケヤキ 22 0.47±0.42ab 105 0.51±0.30baa 187 0.47±0.38ba 314 0.48±0.36ba
クスノキ 40 0.60±0.29aa 92 0.64±0.33caa 82 1.00±0.49ca 214 0.77±0.43ca

アルファベットは，同じカテゴリー（樹高および相対散乱光量が同階級）の異なる樹種間での多重比較結果を示す。 異なるアルファベットは有意差を表示  p  < 0.05

計

15未満

15以上50以下

計

相対散乱光量11.9%未満 相対散乱光量11.9-13.7% 相対散乱光量13.7%以上

表－3　圏域内同種成木本数階別，相対散乱光量階別での各樹種実生の新規加入速度

圏域 樹種
コドラート
数

新規加入速度

（本/100m2/年）
平均±S.D.

コドラート
数

新規加入速度

（本/100m2/年）
平均±S.D.

コドラート
数

新規加入速度

（本/100m2/年）
平均±S.D.

コドラート
数

新規加入速度

（本/100m2/年）
平均±S.D.

エノキ 78 7.7±041.9aa 182 20.3±067.9aa 197 30.5±094.7aa 457 22.5±077.8aa
ムクノキ 126 0.0±000.0aa 203 0.5±007.0ba 210 1.9±013.7ba 539 0.9±009.6ba
ケヤキ 189 4.2±024.9aa 292 5.5±029.4ba 249 4.4±022.5ba 730 4.8±026.0ba
クスノキ 133 0.8±008.7aa 148 1.4±011.6ba 85 4.7±021.3ba 366 1.9±013.7ba
エノキ 186 0.5±007.3aa 141 1.4±011.9aa 142 4.9±024.8aa 469 2.1±015.9aa
ムクノキ 213 1.4±015.3aa 132 0.8±008.7aa 115 7.8±027.0aa 460 2.8±017.9aa
ケヤキ 144 0.0±000.0aa 63 7.9±041.4ab 86 8.1±031.5aa 293 4.1±025.8aa
クスノキ 163 11.7±114.1aa 183 32.8±114.4bb 231 55.0±196.2bb 577 35.7±153.2ba
エノキ 85 1.2±010.8aa 32 0.0±000.0aa 12 0.0±000.0aa 129 0.8±008.8aa
ムクノキ 10 0.0±000.0aa 20 0.0±000.0aa 26 3.8±019.6aa 56 1.8±013.4aa
ケヤキ 16 0.0±000.0aa 0 - 16 25.0±068.3aa 32 12.5±049.2ba
クスノキ 53 0.0±000.0aa 24 0.0±000.0aa 35 2.9±016.9aa 112 0.9±009.4aa
エノキ 1 0.0±000.0aa 10 0.0±000.0aa 37 5.4±022.9aa 48 4.2±020.2aa
ムクノキ 2 0.0±000.0aa 22 4.5±021.3aa 23 0.0±000.0ab 47 2.1±014.6aa
ケヤキ 66 1.5±012.3aa 116 0.9±009.3aa 102 0.0±000.0bb 284 0.7±008.4aa
クスノキ 26 3.8±019.6aa 19 0.0±000.0aa 11 0.0±000.0ab 56 1.8±013.4aa
エノキ 106 5.7±036.1aa 209 15.8±061.9aa 126 8.7±050.6aa 441 11.3±053.6aa
ムクノキ 204 0.0±000.0ba 200 0.5±007.1ba 260 5.0±021.8aa 664 2.1±014.4ba
ケヤキ 200 0.5±007.1ba 202 6.4±036.1ba 179 7.8±030.8aa 581 4.8±027.7ba
クスノキ 143 0.0±000.0ba 183 0.0±000.0ba 103 1.0±009.9aa 429 0.2±004.8ba
エノキ 242 0.8±009.1aa 136 4.4±023.9aa 188 28.7±090.3ab 566 11.0±055.0aa
ムクノキ 143 2.1±018.6aa 133 0.0±000.0aa 68 1.5±012.1aa 344 1.2±013.2aa
ケヤキ 83 7.2±034.2aa 37 18.9±046.2ab 70 11.4±040.1ab 190 11.1±039.0aa
クスノキ 180 10.6±108.6aa 153 40.5±124.3ba 237 55.3±193.8ba 570 37.2±154.2ba
エノキ 349 2.3±021.3aa 355 11.0±050.1ac 351 19.1±073.7aa 1055 10.8±053.3aa
ムクノキ 349 0.9±012.0aa 355 0.6±007.5ba 351 4.0±019.6aa 1055 1.8±014.0ba
ケヤキ 349 2.3±018.4aa 355 5.9±031.8bc 351 6.3±028.6aa 1055 4.8±026.9ab
クスノキ 349 5.7±078.2aa 355 17.5±083.9aa 351 37.6±161.3ba 1055 20.3±114.9ca

アルファベットは，同じカテゴリー（成木本数および相対散乱光量が同階級）の異なる樹種間での多重比較結果を示す。

異なるアルファベットは有意差を表示  p < 0.05

相対散乱光量11.9-13.7% 相対散乱光量13.7%以上 計
圏域内
同種
成木
本数

0

1-3

0

1-3

4以上

20m

全体

相対散乱光量11.9%未満

4以上

10m
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する互いに近縁の落葉広葉樹として 22），類似した特性を持つとさ

れてきた。しかし，今回の調査で，3 樹種の実生の枯死，成長，

新規加入および環境への反応性は異なっていた。 

エノキは，比較的明るい光条件である相対散乱光量13.7%以上

の場合でも高い枯死率が見られた（表－1）。また樹高15cm未満

の段階での相対樹高成長速度の平均が0.34cm/cm/年と，他種より

有意に低い値を示した（表－2）。以上からエノキ，ムクノキ，ケ

ヤキの3樹種の中では，エノキが最も耐陰性が乏しいと考えられ

た。 

新規加入速度は，エノキにおいて高い値が見られ，ムクノキと

ケヤキは全体的に低い値となっていた（表－3）。ムクノキの種子

は一次休眠性を持たないが，エノキの種子は一次休眠性を持ち，

休眠解除には一定期間の湿潤状態が必要であるとされる 6）。今回，

新規加入への影響要因としては，光量と周囲の母樹密度を採り上

げたが，土壌水分についての検討も今後必要であると思われる。

また，エノキ，ムクノキでは液果を付け，鳥被食型散布種子であ

るのに対し 18,33），ケヤキは風散布体種子である 8）。これに加えて，

エノキ，ムクノキでは連年結実が見られるが 12,33），ケヤキは種子

生産量の年変動が大きいとされる 34）。よって，ケヤキでの低い新

規加入速度は，種子供給量および種子散布様式が規定要因のひと

つとなっている可能性が考えられる。 

クスノキはエノキに次いで高い枯死率を示したが（表－1），成

長速度および新規加入速度は4樹種の中で最も高い値となってい

た（表－2，3）。クスノキ稚苗は葉面積の拡大によって被陰環境

に順応する能力が優れているとされる 16）。また相対照度33~55％
の条件でクスノキの実生の成長は最大となったことが報告されて

いる 2）。大面積の林冠ギャップの形成によって，林床にエノキ，

ムクノキ，ケヤキの実生の成長に適した光環境が創出されても，

クスノキの更新がより促進される可能性があることが示唆された。

しかしクスノキの種子生産量は，年較差は大きくないが，隔年で

変動するとの報告がある 9）。今回は1期間を採り上げたが，継続

調査によって複数の期間での新規加入の状況を検討する必要があ

ると思われる。 

本研究の結論として，都市域成熟林の林冠層構成樹種の実生の

成長特性には互いに相違が見られ，本来の優占樹種，ムクノキの

新規加入速度は低いが，しかし枯死率は低く，成長速度が比較的

高い。またエノキでは新規加入速度は高いが，耐陰性に乏しく，

弱光環境下では高い枯死率，低い成長速度を示す。また，ケヤキ

は全体的に低い新規加入速度だが，周囲の母樹密度が高い場合は

やや高い値が見られる。人為的に導入された非自生種のクスノキ

の実生は，比較的強い光条件下では新規加入速度，成長速度いず

れも高い傾向を示す，以上が明らかとなった。 
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