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Abstract

　Vegetation surveys have been conducted in a C3/C4 mixed grassland in TERC since 1992, which is

dominated by the C3 forb Solidago altissima and the C4 grasses Miscanthus sinensis and Imperata

cylindrical. In this study, we reported changes in species composition in the grassland based on field

survey data of 1992 to 2002, and seasonal changes in the proportions of C3 and C4 plants in terms of

aboveground biomass and LAI. This grassland maximized its aboveground biomass in early September

with a mean  value of  800.3±185.0 g d. w. m-2 for 1996-2002, whereas  the maximum C3-plant

aboveground biomass was 334.73±82.2 g d. w. m-2  and that of C4 plants  was 481.73±107.5 g d. w. m-2.

At the same time, LAI was maximum in August and the values of total, C3 and C4 plants were 4.59

±1.02, 1.70±0.45 and 3.17±0.93, respectively. We gave a brief discussion on the grassland succession

in relation to changes in species composition and dominant species.

Ⅰ　はじめに

1997年 12月京都で開かれた COP3（気候変動枠

組条約第 3回締約国会議）で，人為起源の CO2排

出を抑制する国際的な枠組みが定められた（京都

議定書）．その中で，森林などが光合成活動によっ

て大気 CO2 を正味で吸収していれば，それを CO2

削減と見なす，一種の柔軟措置を取り入れること

も認められた．このような森林等の炭素吸収源の

取扱いは，COP3 以降の中心的な交渉テーマとな

り，COP7において合意（マラケシュ合意）が得ら

れ，日本には 1990年 CO2排出比で 3.9％を上限と

する大きな吸収量が認められた．このような国際

的背景の元に陸域生態系の炭素循環機能に関する

科学的知見が求められ，世界各地で森林生態系の

フラックス観測を中心とした炭素循環研究が盛ん

に行われるようになってきた．

一方，草原は世界の陸地面積の 1/3を占め，大気

に対して年間 0.5 Pg Cの正味の炭素吸収源（炭素の

シンク）として機能している（Scurlock and Hall,
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1998）．草原生態系に蓄積する炭素の総量は陸域生

態系の 40.4％（うち植物体は 3.9％，土壌は 36.5％）

を占め，森林とほぼ同じ程度である（森林は 46.3％

を占める；Watson et al., 2000）．グローバル炭素動

態において，森林以上に草原の炭素循環機能が重要

であることを，Oikawa（1990, 1993）が生態系モデ

ルを用いて繰り返し強調してきた．それは，草（草

原）は，樹木（森林）と対照的な生活型を持つため

と考えられる．樹木は幹・枝・根という形で大量な

非同化部分を長年にわたって保持し，そのため莫大

な量の維持経費（呼吸による消耗）を必要とする．

一方，草は高い光合成能力を持つゆえに，基本的に

1年に少なくとも 1度地上部を枯らして蓄積するバ

イオマスが少なく，維持経費も少量で済む．この違

いが草原の純一次生産（NPP）を森林の NPP より

も大きくする最大の要因と考えられる．この仮説を

検証するために，陸域生態系循環モデル Sim-

CYCLE（Ito and Oikawa, 2002）を基とした地域ス

ケールの炭素循環モデルがいくつが開発され，異な

る草原生態系においてモデルによる炭素／水フ

ラックス推定値の妥当性を検証する研究が進めら

れている（李・及川，2002；加藤ほか，2002）．

本研究が調査地とする筑波大学陸域環境研究セ

ンター圃場の C3/C4混生草原は，1992年以降長期に

わたって継続して植生調査（種別の LAIと地上部バ

イオマスの季節変化）が行われている草原研究サイ

トである（田中，1998；横山，2001；井桝ほか，2002）．

これらの植生調査データと近年開始した渦相関法

によるフラックス観測（李・及川，2000）のデータ

が，モデル（李・及川，2002）による炭素／水フ

ラックス推定値の妥当性，さらに地域の現状を再現

できているかを検証するために提供される．本研究

では 2002 年も引き続き統一された手法による植生

調査を行い，C3/C4 植物の割合および，LAI，地上

部バイオマスの季節変化を明らかにするとともに，

種組成の経年推移について検討した．

Ⅱ　方法

1）調査地位置

本研究の調査地は，筑波大学陸域環境研究セン

ター（旧水理実験センター： 茨城県つくば市 36°

06'N，140°06'E，標高 27 m）内の熱収支―水収支

観測用実験草原の円形圃場（直径160  m，面積約 2 ha）

である．気候的には暖温帯に位置し，極相としては

常緑樹の照葉樹林が成立する．1982-2001 年の年平

均気温は 14.1℃，年平均降水量は 1207 mmである．

土壌は火山灰を母材とする典型的な淡色黒ボク土

で，当地域における代表的土壌である（濱田ほか，

1998）．

2）植生管理

当圃場が 1977年 2月に整備完了し，1978年にオ

ニウシノケグサなど短茎牧草が播種された（劉・及

川，1993）．建設された当初は短茎牧草の均一な植

生状態であったが，年とともに周辺に生育する植

物の種が侵入し，不均一な植生に変わってきた．ま

た，同圃場内であっても，局所的な土壌環境の違

いにより，様々な植物種がパッチ場に混生するよ

うになった（李ほか，2002）．

そこで，1985 年には，圃場植生の均一性を回復

し，貧弱な地力を回復させるために，圃場全体の

耕うんと施肥を行い，1987 年に種子吹き付け工事

が 行 な わ れ，オ ニ ウ シ ノ ケ グ サ（Festuca

arundinacea，品種名ケンタッキー31フェスク），シ

ロツメクサ（Triforium pratense，品種名ホワイトク

ローバー）といった C3牧草種およびシナダレスズ

メガヤ（Eragrostis curvula，品種名ウィーピングラ

ブグラス）といった C4 牧草種の種子が選定され

た．その後，1992年までは年 2回（夏と冬），1993

年以降は年 1 回（冬のみ）の地上部刈り取り管理

を行っており，時間の経過とともに，植生の不均

一性は再び高くなっているものの，草原植生が維
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持されている（李ほか，2002）．現在の植生は C3/

C4 植物が混生しており，セイタカアワダチソウ

（Solidago altissima）・ヨモギ（Artemisia princeps）・

オニウシノケグサなど C3 植物およびススキ

（Miscanthus sinensis）・チガヤ（Imperata cylindrical）

など C4 植物が優占している（井桝ほか，2002）．

なお，本調査地では 1992年以降（1995年を除く），

初夏から夏期にかけて植生調査が行われている．

3）被度調査

圃場内に設置した東西列 40 個，南北列 40 個の

定置コドラート（2 m× 2 m）80個において，4月

から 9 月にかけて毎月 1 回の種別の被度測定を行

なった．この被度測定は，コドラートの面積（4

m2）を 100％として，それぞれの植物種が何％の面

積を被覆しているかを測定した．

4）葉面積指数（LAI）測定

各月の被度調査において優占順位の高い種（全コ

ドラートにおける出現頻度5％以上で各コドラート

での被度が 5％以上）については，同調査日に圃場

内の定置コドラート以外の場所において，種ごとに

3地点での地上部 1％刈り取りを行なった．

刈り取った植物体の葉について，自動葉面積計

（AAM-7 林電工）を用いて葉面積を測定した．サ

ンプリングにより得られた各植物ごとの葉面積

は，被度調査における各植物の被度 1％に対する葉

面積に相当するため，それらの結果から各植物ご

との LAI（Leaf Area Index：単位地表面積当たりの

総葉面積）を算出した．

5）地上部バイオマス（Aboveground biomass）測定

LAI 測定後，刈り取った各植物体を乾燥機

（STAC-P50M 島津理科機器株式会社）にて 75℃で 2

～ 3日乾燥させた．乾燥したサンプルは，デシケーター

に移し室温まで冷ました後，乾燥重量を測定した．

サンプリングにより得られた各植物ごとの乾燥

重量は，被度調査における各植物の被度 1％に対す

る乾燥重量に相当するため，それらの結果から各

植物ごとの地上部バイオマス（g d. w. m-2，単位地

表面積当たりの地上部乾燥重量）を算出した．以

下本文中のバイオマス（Biomass）は地上部バイオ

マスを指す．

なお，本研究で用いた 80個の定置コドラート（総

調査面積 320 m2）による植生調査は，調査地の円形

圃場における植生分布を示したものの，特定な植物

群落，特にパッチ状分布するススキ群落のバイオマ

スなどを十分反映していないと思われる．

6）草丈測定

被度測定調査時に，各コドラートに出現する全

植物種の最大草丈を測定した（地上からの葉もし

くは穂までの距離）．また，目視で各コドラートの

群落草丈（Canopy height；測定時の各コドラート平

均的な草丈を意味する）も測定した．これらの平

均を「群落草丈 1」とし，各コドラートから一番高

い植物種の最大草丈値を取り出し，その平均を「群

落草丈 2」とした．

7）気象観測

調査地の圃場中央には，高さ 30 ｍの微気象観測

用のタワーが建てられている．その他ライシメー

ターや地下水位観測井などの機器が配備され，全

30 項目にわたる気象データがルーチン的に観測さ

れている（新村ほか，2002）．

Ⅲ　結果

1）調査の対象植物種

調査の対象になった種（被度測定により優占順

位の高かった種）は，全て多年生草本で，C3植物

が 8種，セイタカアワダチソウ（Solidago altissima），

ヨモギ（Artemisia vulgaris），メドハギ（Lespedeza

cuneata），ネコハギ（Lespedeza pilosa），スギナ

（Equisetum arvense），オニウシノケグサ（Festuca

arundinacea），ミ ツ バ ツ チ グ リ（Potentilla
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freyniana），オカトラノオ（Lysimachia clethroides），

C4植物が 3種，チガヤ（Imperata cylindrica），メリ

ケンカルカヤ（Audropogon virginicus），ススキ

（Miscanthus sinensis）となり，計 11種であった（第

2表に参照）．また，種組成は 40種以上を維持して

いた（第 1表）．

調査地内における植物種数の経年変化を見てみ

ると，1996年以降，C3植物は 35～ 40種，C4植

物は 5 ～ 6 種と安定しており，その種類にもあま

り変化は見られなかった（第 1図，第 1表 )．しか

し，一年生草本種の減少と木本種の増加傾向が目

立っていた．

第 1表　C3/C4混生草原（円形圃場）に出現する植物種の一覧（1992-2002年）
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第 1図  C3/C4 混生草原（円形圃場）における出現植物
種数の年次変化

第 2図   C3/C4混生草原（円形圃場）における地上部バイ
オマス（左）および LAI（右）の季節変化（2002年）

第 2表　2002年 C3/C4混生草原（円形圃場）における代表種別の月別地上部バイオマスと LAI

2）2002 年における地上部バイオマスと LAIの季節変化

2002 年の植生調査によって得られた主要 C3 と

C4 植物種ごとの月別地上部バイオマス・LAI，お

よび C3と C4植物それぞれが占める割合の季節変

化を第 2表，第 2図に示す．

種別のバイオマス・LAI からみると，春から夏

にかけてセイタカアワダチソウ（C3）が草原を優

占し，初夏に入ってから C4 イネ科草本のチガヤ，

ススキの優占に移行し，9月に群落のバイオマス・

LAIがピークに達した．

2002年におけるバイオマスの最大値は9月調査の

781 g d. w. m-2であった．タイプ別では，C3植物が 8

月で 324 g d. w. m-2，C4植物が 9月で 473 g d. w. m-2

最大となった．2002 年における LAI の最大値は 9

月調査の 5.6 であった．タイプ別の最大値は，C3

植物が 9月 で 2.1，C4植物が 9月で 3.5 となった．
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また，バイオマス，LAI はともに，初春～初夏

は C3植物が優占し，初夏～秋は C4植物が優占す

るという季節的な逆転現象が 2002年においても見

られた．線形回帰解析により，バイオマスの C3/C4

逆転時期（群落内に C3と C4植物それぞれ 50％と

なった時期）は 8 月 6 日，LAI の C3/C4 逆転時期

は 8月 7日と想定された．

3）2002 年における草丈の季節推移

2002 年における植物種ごとの草丈及び群落草丈

測定結果を第 3表，第 3図に示す．

群落草丈の最大値は，8月の 121.3±35.9 cm（群

落草丈 1）または 161.6±27.8 cm（群落草丈 2）と

なった．この時期の各コドラートの最大草丈は，チ

ガヤ，ススキ，セイタカアワダチソウの 3 種で占

められていた．同様に，草丈の季節推移からみる

と，バイオマスで上位 4 種の植物（セイタカアワ

ダチソウ，チガヤ，ススキ，ヨモギ）が常に高い

草丈を示していた．C4植物であるメリケンカルカ

ヤと C3 植物であるメドハギ，オニウシノケグサ，

オカトラノオが季節を通して 50 cm 以下の相対的

に低い草丈であった．

第 3図 植物ごと・群落平均の草丈の季節変化（2002年，
第 3表に参照）

第 3表　2002年 C3/C4混生草原（円形圃場）における代表種別の草丈と群落草丈の推移
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チガヤ (C4)

メリケンカルカヤ (C4)

ススキ (C4)

セイタカアワダチソウ (C3)

ヨモギ (C3)

メドハギ (C3)

オニウシノケグサ (C3)

オカトラノオ (C3)

群落草丈1

群落草丈2Apr.        May        Jun.        Jul.          Aug.

草丈 (cm)

Apr 17 May 23 Jun 28 Aug 26

チガヤ 23.6 34.1 87.1 128.1

メリケンカルカヤ 15.2 20.2 27.6 35.7

ススキ 36.4 60.5 132.9 154.7

セイタカアワダチソウ 23.4 41.4 95.8 132.5

ヨモギ 16.1 27.2 70.4 91.6

メドハギ 15.3 25.1 89.9 118.3

オニウシノケグサ 26.3 33.3 38.0 28.6

オカトラノオ 11.5 17.5 36.3 44.0

群落草丈1* 22.3 (5.3) 37.0 (9.6) 90.7 (31.7) 121.3 (35.9)

群落草丈2** 33.7 (8.8) 57.5 (18.4) 129.7 (34.9) 161.6 (27.8)

*目視で測定した各コドラートの群落草丈の平均；（）内の値は標準偏差。

**各コドラートの最大草丈の平均；（）内の値は標準偏差。
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4）地上部バイオマスとLAIの年次変化（1996-2002 年）

草原の生産力が安定してきた 1996 年以降の植生

データ（横山・及川，2000）に今回の植生調査結果

を加えて，この草原での C3/C4 バイオマスおよび

LAIの年次変動を第 4図に示した．C3植物・C4植

物・群落の最大現存量はそれぞれ 334.7±82.2, 481.7

±107.5, 800.3±185.0 g d.w. m-2の間に変動し， C3植

物・C4植物・群落の最大 LAIはそれぞれ 1.70±0.45,

3.17±0.93, 4.59±1.02の年次変動が見られた．2002

年における最大バイオマス（781 g d. w. m-2）は平均

並みであるが，最大 LAI（5.6）は平均より高かった．

C3/C4の逆転時期は 7月中旬から 8月初めで年に

よって違った．バイオマスからみた C3/C4 逆転時

期は 1996 年の 7 月 15 日で一番早く，2002 年の 8

月 6日で一番遅かった．一方，LAIからみた C3/C4

逆転時期は 1998 年の 6 月 22 日で一番早く，2002

年の 8月 7日で一番遅かった．ただし，2002年度

においてバイオマスのピークである 9 月の調査は

例年より 10日ほど遅く（9月 13日）行ったため，

バイオマスの値についてはそれほど影響がないと

思われるものの，C3/C4逆転時期の推定に影響した

と考えられる．なお，C3/C4植生の動態（バイオマ

ス，LAI，C3/C4逆転時期など）の年次変化と関連

気象要素の解析は，井桝ほか（2002）において詳

細なデータ記述と解析を行った．

第 4図  C3/C4 混生草原（円形圃場）における地上部バ
イオマスおよび LAIの経年変化（1996-2002年）

Ⅳ　考察

本調査地の C3/C4 混生草原は草刈りの管理に

よって草原植生を維持してきたものの，関東地域

で起こる二次遷移の方向へ植生遷移が進行してい

ると指摘されている（李ほか，2002）．現在の植生

は，関東地域の低地に二次林伐採跡地や耕作放棄

地でよく見られるアズマネザサ～ススキ群集のチ

ガヤ～ススキ群落に区分できる（宮脇，1986；李

ほか，2002）．1987年から 2002年現在の出現植物

種数の経年推移（第 1 図）からみると，種吹き付

け工事の 1987年から年 2回の刈り取りの植生管理

を行っていた 1993 年までは，毎年 10 種以上新し

く植物種が増えていた．特に年 2 回（夏・冬）刈

り取りから年 1 回（冬のみ）刈り取りに転換した

1994 年では，C3 植物種の増加が著しくかった．

1994年以降は 40種前後に安定していたが，近年イ

ヌビエ・メヒシバなど一年草本の消滅とアカマツ・

ヌルデなどの木本の増加が目立っている（第 1表）．

林（2003）は日本の中生的立地における二次遷

移をの四つの草本期（Ⅰ～Ⅳ）と四つの木本期（Ⅴ

～Ⅷ）の 8 ステージの遷移段階にまとめた．すな

わち，一年生草本期（Ⅰ），二年生草本期（Ⅱ），種

子多産型多年生草本期（Ⅲ），種子少産型多年生草

本期（Ⅳ）の四つの草本ステージから低木期（Ⅴ），

風散布型高木期（Ⅵ），動物散布型高木期（Ⅶ）の

三つの木本ステージへ遷移し，最後に極相期（Ⅷ）

に移行する．暖温帯の中生立地における二次遷移

では，一般に先駆群落のヒメシバ，ブタクサ，エ

ノコログサから，第Ⅱステージのオオアレチノギ

ク，ヒメジョオン，ヒメムカシヨモギ，第Ⅲステー

ジのセイタカアワダチソウを経って，草本期の最

終ステージであるススキ群落へと続く．木本の最

初のステージは低木のウツギ類，ヤナギ類からア

カマツ群落，そしてシラカシまたアラカシなどの

カシ類あるいはコジシの群落を経てスダジイ，イ

チイガシの極相群落へ遷移する．なお，このよう

な二次遷移はすでに植物群落が成立していた場所

から裸地化され，土壌中に埋土種子を含んだ立地

からはじまる遷移を指している．また，二次遷移

の視点からみた草原植生における優占種の交代

は，そのメカニズムを群落構成種の生活様式（種

子の質量，種子の生産と散布，発芽行動，耐陰性，
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同化産物の分配，開花など生態特性）の違いに基

づく作業仮説を用いてよく論じられた（林，2003）．

本調査地となる草原圃場は初期に短茎牧草の種

子吹き付け工事や，圃場整備の際土壌の天地返し

工事が行われた（濱田ほか，1998）．そして，刈り

取りなど植生管理によって草原植生を維持されて

いる．そのため，林（2003）が規定した二次遷移

の初期条件と異なり，林（2003）が述べた暖温帯

の中生立地における二次遷移の 8 ステージの遷移

段階，特に初期段階と異なる優占種と種組成が見

られた（第 1表）．しかし，遷移の方向性および優

占種の交代は，林（2003）の二次遷移理論によっ

て解釈できる．二次遷移初期の先駆植物ブタクサ，

イヌビエ，メヒシバなどが重力散布型の一年生草

本で，重い種子（1 mg以上）を付けると T/R比（地

上部バイオマス／地下部バイオマス）が高い特性

を持つ．そのため，裸地化などの攪乱後これらの

種がすぐに出現し群落を優占する（林，2003）．本

調査地の草原圃場は多年生短茎牧草を播種したに

もかかわらず，メヒシバのような一年生草本植物

が侵入してきた．しかし，このような先駆植物の

一年生草本が芽生えてからの耐陰性が弱く，地下

部への同化産物の分配が少ないため，多年生草本

との競争に負けていなくなったと考えられる．

1993年の植生調査結果（劉・及川 1993）ではセ

イタカアワダチソウやススキなど草丈の高い種の

割合が低く，播種された短茎牧草オニウシノケグ

サや自然侵入してきたメリケンカルカヤ，ネコハ

ギなどの割合が高かった．これは，夏・冬 2 回の

刈り取り管理によって草丈が低いオニウシノケグ

サ，メリケンカルカヤの優占を維持してきたと考

えられる．夏の刈り取りを中止した 1994年以降し

ばらくオニウシノケイグサはC3植物の優占種とし

て存在していたが，1998 年以降草丈が高いセイタ

カアワダチソウのバイオマスが著しく増加し，オ

ニウシノケグサを抜いて一番の C3 植物優占種と

なった（図 3，横山・及川，2000）．一方， C4植物

は草丈高いススキのバイオマスも年々増加し，同

じく高草型C4イネ科のチガヤにおいてもバイオマ

スの増加が 1998年から顕著であった（横山・及川，

2000）．夏の刈り取りの中止と草本植物の生育休止

期である冬の刈り取り管理が，アズマネザサ群落

への遷移を阻止すると共に，本来二次遷移草本期

の優占種であるセイタカアワダチソウやススキな

どへの移行に有利であったと考えられる．草丈の

低いオニウシノケグサが優占しなくなったのは，

セイタカアワダチソウ，ヨモギ，チガヤなど草丈

の高い種との光資源にめぐる競争に不利であった

ためと推察される．

バイオマスの年次変化（第 4 図）から見ると，

1996 年以降 C3 植物であるセイタカアワダチソウ

と C4植物であるススキ，チガヤが優占し，種組成

（第 1 表）・生産性の面からみて安定期に入ったと

言える（横山・及川，2000）．したがって，現在の

植生が二次遷移の第Ⅲ草本ステージに入って緩や

かに第Ⅳ草本ステージへ，すなわち，セイタカア

ワダチソウ群落からススキ群落へ移行する遷移段

階に達し，しばらくの安定期に入っていると思わ

れる．林（2003）は二次遷移の第Ⅲから第Ⅳ草本

ステージへ移行には 4 年，第Ⅳ草本ステージから

木本ステージへ移行するには 8年を目安とした．本

調査地は草本植物の生育休止期である冬の刈り取

り管理によって，アズマネザサ群落や木本期への

遷移を阻止しているため，現在の草原植生を維持

していくと考えられる．しかし，新しく木本種の

出現（第 1 表）およびススキのクローンの年々拡

大（李ほか，2002）は，極めて緩やかであるが，セ

イタカアワダチソウ群落からススキ群落へ移行し

ていくことを示唆している．

以上に述べたように本調査地となる C3/C4 混生

草原が安定期を迎えたため，草原生態系の一次純

生産（NPP）や生態系純生産（NEP）の年々変動と

そのメカニズムの解明に適する．しかし，いまま

でのデータの蓄積が主に地上部であり，NPP の評

価には地下部バイオマスと成長量が不可欠であ

る．今後引き続き植生調査による地上部バイオマ
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スと LAI の季節変化と年々変動を明らかにすると

ともに，地下部バイオマスと成長量などの調査も

行う予定である．
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