
１．はじめに

大型の草食哺乳類であるシカは，採餌行動による植生撹乱
などを通して生態系に様々な影響を与え得る。例えば，シカ
が高密度化した地域では，高い採食圧に起因する樹木個体群
の更新阻害，林床の裸地化や植物種構成の単純化を招くこと
などが数多く報告されている（McShea et al.,１９９７；Horsley
et al.,２００３；Nomiya et al.,２００３；阪口ら，２０１２）。また，植
生の変化に伴って，カスケード効果的に無脊椎動物や鳥類，
その他の哺乳類に対して影響を及ぼす可能性も指摘されてい
る（Côté et al.,２００４；Allombert et al.,２００５）。
シカは，こうした生態系の地上部に影響を及ぼすだけでな
く，生態系の地下部へも影響を及ぼす。例えば，土壌の踏み

固めによる土壌硬度の上昇や土壌保水性の低下（柳ら，
２００８；Gass and Binkley,２０１１），下層植生の食害や根圏の衰退
による土壌リター供給量および炭素貯留量の減少（Richards,
１９８４；Persson et al.,２００５；若原ら，２００８）などが地下部への
影響として報告されている。また，シカの排泄物や植物残渣が
土壌に供給されることで土壌の窒素無機化速度が上昇するこ
とも報告されている（Holland and Detling,１９９０；Molvar et al.,
１９９３；Frank et al.,２０００）。さらに，シカが植物を減少させたこ
とにより，生態系外への栄養塩流亡量の増加や，植物の必須
元素である窒素の土壌貯留量が低下することもある（Pastor
et al.,１９９３；Furusawa et al.,２００５；Furusawa et al.,２０１６；福
島・徳地，２００８；福島ら，２０１４；Stritar et al.,２０１０）。さらに，シ
カによる土壌栄養塩への影響は，シカの餌資源の変化や生息
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シカなどの大型動物は，生態系の地上部および地下部に様々な影響を与え得る。シカの生態系影響に関する研究
は，主にシカの行動圏が制限されていない開放的な生態系において行われているが，閉鎖的な生態系において行わ
れた例は非常に少ない。本研究では，閉鎖的な生態系でエゾシカが高密度化した洞爺湖中島において，シカが土壌
および植物に与える影響を解明することを目的として研究を行った。島内に設置された６ヶ所の防鹿柵を使用し，
土壌については物理性と化学性，植物については化学性を調べた。その結果，シカの侵入を排除した防鹿柵内に比
べて柵外では，顕著に土壌硬度が高く，土壌表層のリター堆積量が少なかった。また，土壌の窒素諸特性について
は，植生タイプによって傾向が大きく異なり，特にシカの利用性の高い草原では柵内に比べ柵外で硝酸態窒素濃度
が顕著に高かった。植物についても，草原の柵外に生育するフッキソウにおいて窒素濃度が顕著に高かった。これ
らのことから，閉鎖的な洞爺湖中島においてシカの高密度化によって、土壌の物理性や土壌および植物の化学性に
様々な変化が生じており，そうした変化はシカの利用性や植生のタイプにより異なることが示唆された。中島では，
シカの移動可能範囲が限られているため，高密度なシカの影響が島内全域的に顕在化し，それらの影響が長期間に
渡って維持されている可能性があると考えられた。
キーワード：エゾシカ，植生撹乱，閉鎖的生態系，土壌，窒素無機化速度

Mikoto Kaneko, Yukari Hara, and Satoru Hobara：Characteristics of soils and plants in Nakanoshima Island of
Lake Toya, with a high density of sika deer. Japanese Journal of Forest Environment 62:1―16, 2020.
Large animals such as sika deer are considered to have diverse impacts on the aboveground and belowground processes

in terrestrial ecosystems. Previous studies on the ecological impacts of deer grazing have been mostly conducted in open
ecosystems where the home ranges of the deer are not restricted; however, few studies have been conducted in closed eco-
systems. The present study was carried out to investigate the impact of deer on soils and plants in Nakajima Island in Lake
Toya, where sika deer populations are dense within the closed ecosystem. We used six deer fences on the island and exam-
ined the physical and chemical properties of soils along with the chemical properties of plants. The thickness of litter layer
on the soil surface was smaller and the surface soil hardness was larger outside the fences than inside. In addition, the soil
nitrogen characteristics inside and outside the fence varied with the locations, especially the grassland soil outside the fence
had higher nitrate-N than the forests. Similarly, nitrogen concentrations in Japanese spurge leaves were significantly higher
outside the fences in the grassland than inside. These results suggest that in Nakajima Island, increased density of deer vari-
ously changes the physical properties of the soils and the chemical properties of the soils and plants, and these changes
vary based on deer abundance and vegetation type. Because ranges for the movement of deer are limited in Nakajima Is-
land, the effects of high deer density could be observed over the island, and stabilized for long time.
Keywords : Sika deer, vegetation disturbance, closed ecosystem, soil, net nitrogen mineralization rate
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地移動などによって時間的・空間的に大きく変動する可能性
がある（Singer and Schoenecker,２００３）。こうしたシカの生態
系影響に関する研究の多くは，シカの行動圏が制限されてい
ない開放的な生態系において行われてきたが，閉鎖的な生態
系での事例は少ない。
北海道の洞爺湖中島では，島嶼という閉鎖的環境において
エゾシカ（Cervus nippon yesoensis）が高密度化している。中
島では，エゾシカが１９５７年に初めて導入されたのをきっか
けに，以後その個体数を大きく増やし，２００１年のピーク時
にはその数は４３４頭（８３.５頭／km２）に上った（梶，１９８６；梶，
２０１８）。なお，この８３.５頭／km２というシカ密度は，他のシカ
が過密化した開放的生態系（大台ヶ原：１７.５～３０.９頭／km２

（Maeji et al.,１９９９），房総半島：＞３０頭／km２（柳ら，２００８），
知床半島：５～１０頭／km２（Nishizawa et al.,２０１６），日光国立
公園：１３～２２頭／km２（Stephan et al.,２０１７））と比較して著しく
高密度な状態であった。エゾシカの個体数が，島嶼に４０年
以上に渡って高密度で維持されたことにより，中島島内の生
態系は様々な地上部への影響を受けたことが報告されている。
例えば，島内ではエゾシカの嗜好性植物の消失とハンゴン
ソ ウ（Senecio cannabifolius）や フ ッ キ ソ ウ（Pachysandra
terminalis）といった不嗜好性植物の増加，植物種組成の単純
化，後継樹の更新阻害（助野・宮木，２００７；Miyaki and Kaji,
２００９）などの植生影響や，無脊椎動物や鳥類相の単純化（村
井・吉田，２０１３；赤羽ら，２０１４・上原，２０１５）が起きている
ことも報告されている。また，エゾシカの増加に伴い島内の
餌資源が枯渇し，シカの体重減少や，初産齢の遅延化といっ
た負の密度効果が現れていることが確認されている（Kaji et
al.,１９８８；宇野，２００６）。
このように，洞爺湖中島の生態系は島嶼という閉鎖的環境
にあり，シカの大規模な時間的・空間的移動を伴わないま
ま、シカの高密度化影響を受け続けている。そこで本研究で
は，エゾシカが閉鎖的に高密度化した中島島内において，土
壌や植物の諸環境にシカが与える影響を解明することを目的
とした。そして，島内に設置された防鹿柵を用い，柵の内外
で土壌の物理的・化学的特性及び，植物―土壌間における窒
素動態に関する調査を行った。

２．方 法

２.１ 調査地および調査の概要
調査は，北海道南西部に位置する洞爺湖の中島５島（総面
積５.２４km２）の内，最も多くのエゾシカが生息する大島（４.９７
km２，北緯４２度３６分，東経１４０度５０分）において行った。大島の
植生の大部分（９３.８％）は，ミズナラ（Quercus crispula），イタヤ
カエデ（Acer pictum subsp.mono），シナノキ（Tilia japonica），ウ
ダイカンバ（Betula maximowicziana），アサダ（Ostrya japonica）
を主体とした落葉広葉樹林で，一部にトドマツ（Abies
sachalinensis）やカラマツ（Larix kaempferi）の人工針葉樹林
（３.７％）や草原地帯（１.４％）などが存在する（梶，１９９３；宮木ら，
１９９７）。
調査は，２００９年の７月から１０月にかけて行った。なお，

２００９年の島内のエゾシカ個体数は約２５０頭（約４７.６頭／km２）
で（Takeshita et al.,２０１５），これはDe Calesta and Stout（１９９７）
の密度区分において高密度状態に該当する（梶ら，２００６）。島
内には，１９８４年および２００４年に設置された防鹿柵があり，
この内１９８４年設置の防鹿柵２つ（A１，A２）と２００４年設置の防
鹿柵４つ（B１，B２，B３，B４）を用いた（図―１）。防鹿柵の高さ
は２５０cmで，広さは１９８４年設置の防鹿柵が１０m×２０m，
２００４年設置の防鹿柵が広さ３０m×３３mであった。これらの
防鹿柵内の区域を防鹿柵に囲われた柵内のプロットとし，各
防鹿柵の外に柵と同じ大きさのプロット（柵外のプロット）を
設けた。このようにして，シカの影響のある柵外と保護され
た柵内とで，土壌および植物の諸特性を比較した。
各防鹿柵周辺の諸環境を表―１に示す。A１は，広葉樹が優
占する森林で，林冠は部分的に開放していた。柵外では，木
本植物としてホオノキ（Magnolia obovata）が多くみられ，下
層植生はフッキソウ，ハンゴンソウなどが優占していた。林
床は裸地が顕著に目立ち，所々で鉱質土壌が裸出していた。
柵内は，木本植物としてはカツラ（Cercidiphyllum japonicum）
やヤマグワ（Morus australis）が，下層植生としてはシダ類，ハ
イイヌガヤ（Cephalotaxus harringtonia var. nana）などが密度
高く生育していた。A２は，広葉樹が密に樹冠を構成するやや
急な斜面上に位置していた。柵外では，アサダやミズナラなど
の上層木がみられ，下層植生にはフタリシズカ（Chloranthus
serratus）やハンゴンソウがまばらに成育していた。柵内では，
下層植生はトクサ（Equisetum hyemale）やハイイヌガヤのほ
か，ミズナラやシナノキ，サンショウ（Zanthoxylum piperitum）
などの稚樹がみとめられた。B１は，広葉樹が閉鎖的な樹冠
を構成する平坦な林内に位置していた。柵外では，キハダ
（Phellodendron amurense）やミズナラなどの上層木が確認出
来，下層植生にはハンゴンソウやフタリシズカがまばらに生
育していた。鉱質土壌の裸出した箇所が多く，裸地上には蘚

図―１．大島における調査区位置図
地図中の○は１９８４年設置柵，●は２００４年設置柵をそれぞれ
表す。
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苔類が確認できた。一方B１の柵内では，タラノキ（Aralia
elata），ミズキ（Cornus controversa），ヤマグワ，ハクウンボ
ク（Styrax obassia）などの中低木が高密度に生育していた。
柵内の林床では，イタヤカエデ，ホオノキ，キハダ，カツラ
などの高木の稚樹の更新が見られた。B２は，多様な広葉樹
が樹冠を構成する平坦な土地に位置する。B２の柵外では，上
層木としてイタヤカエデ，ウダイカンバ，ハリギリ（Kalopanax
septemlobus），ホオノキがみられ，下層植生はフッキソウが
優占的に被覆していた。また，まばらに広がる裸地には，蘚
苔類がみとめられた。B２の柵内は，上記の高木種に加えて，
ミズキ，ヤマグワ，エゾニワトコ（Sambucus sieboldiana var.
miquelii）などの中低木が生育しており，樹冠はやや閉鎖的で
あった。下層植生はオオウバユリ（Cardiocrinum cordatum
var. glehnii），コンロンソウ（Cardamine leucantha），シダ類
などが密に生育していた。B３は，広葉樹が生育する斜面地
に位置している。柵外ではシラカンバ，ホオノキなどがみら
れ，下層はフッキソウが優占しており，ハンゴンソウ，フタリ
シズカ，マムシグサ（Arisaema serratum）などの種もみられた。
柵内は，フタリシズカ，フッキソウ，アオミズ（Pilea pumila）が
優占する他，ジュウモンジシダ（Polystichum tripteron）やハ
イイヌガヤなどがまばらに生育していた。B４は，島内のほ
ぼ中央部に位置し，上層木の存在しない平坦で見通しの効く
草原地帯であった。ここでは，防鹿柵内外での植生の違いが
ひときわ大きく異なっていた。柵外では，蘚苔類の優占する
裸地が大きく広がり，一部ではハンゴンソウやフッキソウが
小規模に群落を形成していた。一方で，柵内ではイタヤカエ
デやシナノキを中心とした若木の更新が盛んで，樹冠はやや
閉鎖的な環境となっていた。B４柵内の下層植生は，ハイイ
ヌガヤやクサソテツ（Matteuccia struthiopteris），フタリシズ
カなどが優占していた（図―２）。そのほか，B４の柵外ではエ
ゾシカの糞塊が多数確認できた。
これらの調査プロットにおいて，土壌および植物の試料を
採取した。また，現地では土壌硬度を測定した。採取した土
壌は，持ち帰った後に，含水率，全炭素濃度および全窒素濃
度，無機態窒素濃度，純窒素無機化速度，純硝化速度の測定
を行った。採取した植物については，全炭素濃度および全窒
素濃度の測定を行った。これら試料採取，土壌硬度の測定，
土壌や植物の化学分析などの方法については，以下の項で順

に示す。
２.２ 試料採取
調査対象とした防鹿柵の内外それぞれにおいて，土壌およ
び植物の試料採取を行った。土壌は２００９年７月，８月，９
月，１０月の各月に計４回採取し，植物は２００９年７月に採取
した。
土壌は有珠山由来の火山放出物未熟土で，各防鹿柵の内外
のプロットそれぞれにおいて，ランダムに設定した５地点
から採取した。試料採取は，各地点においてリター層を除き，
鉱質土壌層の深さ０～５cmのA層土壌を採取した。採取し
た土壌試料は，目開き２mmの篩に通し，試料中に含まれる
粗大有機物や小礫などを取り除いた後，一部を無機態窒素濃
度の測定および土壌培養試験用に供試し，残りを定温乾燥器
（DO-６００FA, AS ONE）にて６０℃の条件下で１００時間以上乾燥
させた。
植物は，低木および草本類の調査対象は，シカの不嗜好性
植物で中島内に多く生育するフッキソウ，フタリシズカ，ハ
ンゴンソウとし，高木の調査対象は，島内で多く見られるイ
タヤカエデ，シナノキ，ミズナラとした。試料採取において
は，低木および草本類については，植物１個体の葉を全て
採取し，それらをまとめて１試料とした。高木については，

表―１．各防鹿柵周辺の諸環境

図―２．島内の防鹿柵（２００４年設置のB４）と内外の植
生状況
柵内ではイタヤカエデやシナノキの若木やハイイヌガヤ
がみられるが，柵外では植物がほとんど無く裸地が広
がっている。
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植物１個体から葉を１０枚程度採取し，それらをまとめて１
試料とした。上記の各調査対象種について，各防鹿柵内外で
それぞれ３試料ずつとなるように採取を行い，調査区内に
３個体分が存在しない場合は，存在していた個体分を全て
採取した。採取後の植物試料は，定温乾燥器にて６０℃の条
件下で１００時間以上乾燥させた。
２.３ リター堆積量の測定
リター堆積量は，全ての調査対象地において，土壌試料採
取時に同時に測定を行った。リター堆積量の評価は，土壌試
料採取時に掘った断面を観察し，鉱質土壌層の直上に堆積し
ているリターの厚さを折れ尺を用いて測定し，それらを４
段階（－リター堆積無し，＋：リター堆積０～１cm，＋＋：
リター堆積１～２cm，＋＋＋：リター堆積２cm以上）に分
けて評価することで得た。
２.４ 土壌硬度の測定
土壌硬度は，全ての調査対象地において，土壌試料採取時
に同時に測定を行った。土壌硬度の計測は，土壌試料採取時
に掘った断面に対して，プッシュコーン（DIK-５５５３，大起理
化工業社製）を垂直となるように貫入して行った。貫入試験
は，リター層を除いた鉱質土壌層の深さ０～５cmを対象と
し，おおよそ２.５cm深の箇所で測定された。測定値は，それ
ぞれの断面の３壁面で計測した値の平均を各地点の値とし，
各防鹿柵内外それぞれで５地点（５反復）ずつ計測した。
２.５ 土壌含水率の測定
土壌含水率は，採取した新鮮土壌約１０gをアルミ缶に入れ，
定温乾燥器にて６０℃の条件下で１週間以上乾燥させた後，
乾燥前後の試料重量の差を元に算出した。
２.６ 土壌全炭素濃度および全窒素濃度の測定
土壌の全炭素濃度および全窒素濃度は，乾燥土壌試料を粉
末化した後，NCアナライザー（NC-２２F，住化分析センター
社製）を用いて，乾式燃焼により測定した。また，求めた全
炭素濃度および全窒素濃度の比からC／N比を算出した。
２.７ 無機態窒素濃度，純窒素無機化速度，純硝化速度の

測定
土壌中の窒素動態に関わる微生物活性を比較するため，定
温培養による純窒素無機化速度および純硝化速度の測定
（Hart et al.,１９９４；Robertson et al.,１９９９）を行った。培養は，
１００mLのポリ瓶に新鮮土壌を１０g入れ，空気穴を開けたパラ
フィルムで蓋をし，これを２５℃で２８日間静置して行った。
そして，培養前後の土壌を用いて無機態窒素の抽出を行った。
抽出は，１００mLのポリ瓶に土壌試料２gと４０mLの２M KCl
を加え，２００rpmで６０分間振盪し，濾紙（No.５B, Advantec）に
より濾過して抽出液を得た。その後，抽出液中のアンモニア
態窒素（NH４＋-N）および硝酸態窒素（NO３－-N）濃度をオートア
ナライザー（Auto AnalyzerⅢ型，BLTEC社製）により測定し
た。土壌の無機態窒素濃度は，培養前の土壌の値を用いた。
純窒素無機化速度については，NH４＋-N濃度とNO３－-N濃度の
合計について，培養前後の差分を求め，その値を培養日数で
除することで求めた。純硝化速度についても同様に，培養前
後のNO３－-N濃度の培養前後の差分を求め，その値を培養日

数で除することで求めた。
２.８ 植物体全炭素濃度および全窒素濃度，植物体C／N比
土壌と同様に，乾燥させた植物葉を粉末化し，これを植物
体試料としてNCアナライザーを用いて全炭素および全窒素
濃度を測定した。また，求めた全炭素濃度および全窒素濃度
の比からC／N比を算出した。
２.９ 統計解析
上記の分析項目（土壌硬度，土壌含水率，土壌全炭素濃度，
土壌全窒素濃度，土壌C／N比，NH４＋-N，NO３－-N，純窒素無
機化速度，純硝化速度，植物体全炭素濃度，植物体全窒素濃
度，植物体C／N比）について，各防鹿柵における柵内外での
有意差の検定にはStudent’s t-testを用いた。また，各防鹿柵
の柵内外全ての水準間における有意差については，多重比較
（Scheffe’s F test）を用いて求めることとした。同様に森林内
に位置する調査区を対象に設置年代の異なる柵間における有
意差についても，多重比較（Scheffe’s F test）を用いて求めた。
柵の効果や調査時期（月）の影響について，柵内外および月を
要因とした二元配置分散分析を行った。さらに，窒素無機化
特性と無機化に関連する土壌諸特性（土壌硬度，土壌含水率，
土壌全炭素濃度，土壌C／N比）の相関性をPearsonの相関係数
解析により求めた。これらの統計解析は，統計ソフトR Ver.
３.５.３（R Development Core Team２００８）を用いて行った。

３．結 果

土壌のリター堆積量，硬度，含水率，全炭素濃度，全窒素
濃度，全炭素／全窒素比（C／N）の全調査月での平均を表―２に
示す。リター堆積量については，全調査区共通して，柵外と
比べて柵内でより多くなる傾向がみられた。特に，A１・
B１・B２の柵内では２cm以上のリター堆積があり，明確なリ
ター層の発達がみとめられた。他方，B４の柵外の土壌表層
は，植物遺骸の細片はまばらにみられるものの，リター堆積
はほとんどみとめられなかった。土壌硬度については，柵内
土壌では８７～２３７KPa，柵外土壌では１８２～３１０KPaの範囲を
示し，草原のB４を除いて，柵外土壌で有意に高かった。特
に柵外において裸地が広範囲にみられるB１およびB２では，
他調査区の値と比較しても有意に硬度が高くなる傾向にあっ
た（表―２）。また，こうした防鹿柵内外の違いは，防鹿柵内外
における土壌硬度の月による変化と比して大きかった（付表―
１・付表―２）。加えて，１９８４年設置柵と２００４年設置柵の柵内
外の土壌硬度をそれぞれ比較すると，長期間シカの排除を
行った１９８４年設置柵の柵内で有意に値が低くなることが明
らかとなった（表―３）。土壌含水率は，概ね柵内外で大きな違
いはみとめられなかったが，B４では柵外で有意に高かった。
土壌の全炭素および全窒素濃度は，A１やB３では柵内で特に
高く，B４では逆に低い傾向にあった。なお，両項目ともに，
１９８４年設置柵の柵内で有意に値が高くなることが分かった
（表―３）。土壌のC／N比は，調査月によっては様々な違いが見
られたが，平均するとA１およびB４では柵内でやや高く，A２
では逆に柵内よりも柵外で有意に高くなった。
次に，土壌中の無機態窒素濃度（培養前）および窒素無機化
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特性の全調査月の平均を表―４に示す。土壌NH４＋-N濃度は，
柵内外で有意な違いはほとんどみられず，B３のみ柵内で有
意に高かった。土壌NO３－-N濃度も防鹿柵内外で有意な違い
がほとんどみられなかったが，B４においてのみ柵外で有意
に高かった。NO３－-NがB４の柵外で有意に高くなる傾向は，
調査月ごとに見ても一貫していた（付表―１）。また，多くの調
査区で窒素無機化における硝化の割合が高くなっており，こ
の傾向は各調査月の結果においても同様だった（図―３）。二元

配置分散分析の結果，A１とB４では柵内外で有意な差がみと
められ，全ての調査区において月による有意な違いがあった
（表―５）。純窒素無機化速度および純硝化速度ともに，A１で
は柵内が柵外より高く，この傾向は調査月によらなかった
（図―３）。B４では，逆に純硝化速度が柵内より柵外で高い傾
向にあった。また，純窒素無機化速度および純硝化速度は，
土壌全炭素濃度と高い正の相関（p＜０.００１）がみとめられた
（図―４）ほか，土壌含水率との間にも有意な正の相関（純窒素

表―２．土壌のリター堆積量，硬度，含水率，全炭素濃度，全窒素濃度，C／Nの全調査月での平均

括弧内は標準偏差を示す。＊は各防鹿柵内外で有意差がみとめられたことを表す（Student’s t-test，＊：p＜０.０５，＊＊：p＜０.０１，＊＊＊：p＜
０.００１）。異なるアルファベット間には，有意水準５％で有意差がみとめられたことを表す。各調査月の値は付表―１を参照のこと。
※１「＋」の数はリター堆積量を表す（－：リター堆積無し，＋：リター堆積０～１cm，＋＋：リター堆積１～２cm，＋＋＋：リター堆積２cm
以上）。

表―３．設置年代の異なる防鹿柵間における各土壌諸特性の違い

表中の数字は平均値（標準偏差）を示す。異なるアルファベット間には，多重比較により有意水準５％
で有意差がみとめられたことを表す。
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無機化：r＝０.４５７４，p＜０.００１・純硝化速度：r＝０.４５７４，
p＜０.０１）がみとめられた。一方で，土壌硬度および土壌C／
N比との間には，有意な相関関係はみとめられなかった。ま
た，上記の窒素無機化特性と土壌全炭素および土壌含水率の
相関関係において，処理間（柵内と柵外）毎の差異はみられな
かった。なお，森林内の調査区（A１，A２，B１，B２，B３）に
おける諸土壌窒素特性（NH４＋-N・NO３－-N濃度・純窒素無機
化速度・純硝化速度）については，土壌硬度の場合とは傾向
が大きく異なり，防鹿柵の設置年数や処理間による有意な差
はみとめられなかった（表―３）。
植物体の全炭素濃度，全窒素濃度，C／N比を表―６に示す。
ほとんどの植物種で，これらの値について柵内外での違いは
みとめられなかった（付表―３）。しかしながら，フッキソウに
ついては，B４においてのみ柵内に比べ柵外で全炭素濃度お
よび全窒素濃度が有意に高く，C／N比は有意に低くなった。
特に，全炭素濃度は柵内４４.９％，柵外４９.７％と大きく変わら
なかったのに対し，全窒素濃度は柵内２.０％に対し柵外は
４.１％と倍ほどであり，その他の調査区において採取された
フッキソウの全窒素濃度と比しても高くなる傾向にあった。

４．考 察

本研究結果より，エゾシカが高密度となった洞爺湖中島で
は，柵内に比べ柵外において土壌硬度が高いことや，リター
堆積量が少ないことが明らかとなった。また，土壌中の窒素
動態は，防鹿柵内外での違いは調査区によって異なる傾向を
示したほか，いずれの調査区においても窒素無機化に対する
硝化の割合が高かった。植物の化学性については，特に草原
の柵外においてフッキソウの窒素濃度が高かった。これらの
ことから，洞爺湖中島においてエゾシカが導入された１９５６
年以後，５０年以上に渡る長期スケールでシカの環境撹乱の
影響を受け続けたことによって，土壌の物理性や化学性に
様々な影響が及んでいると考えられた。

４.１ エゾシカが土壌の物理性に与える影響
土壌硬度は，B４を除く全調査区において，柵内よりもシ
カのいる柵外で高かった（表―２・付表―１）。また，２０年以上に
渡ってシカの侵入を制限した１９８４年設置柵であるA１および
A２は，設置した年数の浅い２００３年柵よりも，柵内の土壌硬
度が低くなる傾向を示した（表―３）。先行研究でも，シカをは
じめとする大型有蹄類は，採餌活動に伴う土壌の踏み固めを
通して土壌密度や間隙率などの土壌物理性の改変をもたらす
ことが知られている（Flenniken et al.,２００１；Binkley et al.,
２００３；Kauffman et al.,２００４；柳ら，２００８）。また，過去に有
蹄類による土壌の踏み固めを経験した地域に対して長期間に
渡って有蹄類の出入りを制限した場合，土壌密度が低下した
報 告（Gass and Binkley,２０１１；Kardol et al.,２０１４；Kolstad et
al.,２０１８）もある。これらのことから洞爺湖中島においても，
シカによると見られる土壌への踏み固めの影響が多くの地域
で顕在化している一方，シカの侵入を制限した防鹿柵内では，
シカを排除した年数と共に踏み固めの影響が徐々に軽減して
いることが考えられる。Duncan and Holdaway（１９８９）は，有
蹄類の四肢が他の動物と比して，地面との接地面積が小さく
なること指摘し，それらが土壌物理性に対して大きな影響を
及ぼすことを報告している。また，有蹄類の蹄の構造が土壌
表層への剪断効果を生じさせる可能性も指摘されている
（Ssemakula,１９８３）。土壌硬度が増加することで，植物は根圏
の伸長阻害などの様々な生育阻害を受ける（Taylor and Brar,
１９９１；Lipiec et al.,２００３）ほか，土壌硬度が上昇した地域で
は樹木実生の定着率や成長量が減少する報告もある（Bassett
et al.,２００５；Kyle et al.,２００７；Kardol et al.,２０１４）。中島島内
において，A１やB１，B２といった柵外で特に土壌硬度が高く
なる地域（表―２）では，裸地が多く確認することが出来るが，
これもエゾシカの踏み固めによって土壌や植生に間接的に影
響を及ぼした結果である可能性も考えられる。
こうした傾向とは反対に，草地に位置するB４では，柵外

表―４．土壌中の無機態窒素（NH４＋-NおよびNO３－-N）濃度（培養前）および土壌の窒素無機化特性の全調査月の平均

括弧内は標準偏差を示す。＊は各防鹿柵内外で有意差がみとめられたことを表す（Student’s t-test，＊：p＜０.０５，＊＊：p＜０.０１，＊＊＊：p＜
０.００１）。異なるアルファベット間には，有意水準５％で有意差がみとめられたことを表す。各調査月の値は付表―１を参照のこと。
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図―３．各調査区における月毎の純窒素無機化速度および純硝化速度
図中の「＊」は各防鹿柵内外の純窒素無機化速度の値において有意差がみとめられたことを表す（Student’s t-test，＊：p＜０.０５，＊＊：p＜
０.０１，＊＊＊：p＜０.００１）。同様に「†」は各防鹿柵内外の純硝化速度の値において有意差がみとめられたことを表す（Student’s t-test, †：p＜
０.０５, ††：p＜０.００１, ††：p＜０.００１）。
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よりも柵内で有意差はみられないが土壌硬度が高くなった。
上述の通り，B４の柵外は，上層木が存在しないことや裸地
上に蘚苔類が広範に生育することなど，同調査区の柵内や森
林内に位置する他調査区と比しても大きく異なる植生環境で
あった（表―１・図―２）。土壌の炭素濃度もB４のみ柵外で有意

に高いことからも（表―２），ここでは鉱質土壌への有機物の混
入が他の調査区と比して大きいことが示唆される。このこと
から，B４では，土壌表層に生育する蘚苔類などが鉱質土壌
に混入したことによってシカによる踏み固めによる影響が他
地域と比して抑えられたことも予想されるが，本研究結果か

表―５．土壌の純窒素無機化速度および純硝化速度の二元配置分散分析結果

＊は各要因間で有意差がみとめられたことを表す（二元配置分散分析，＊：p＜
０.０５，＊＊：p＜０.０１，＊＊＊：p＜０.００１）。N.S.は各要因間において有意差がみと
められないことを示す。

図―４．窒素無機化特性と土壌全炭素濃度の相関関係（a：純窒素無機化速度，b：純硝化速度）
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らはその論拠に乏しい。そのため，B４の土壌硬度の特異性に
関しては，今後さらなる研究により明らかにする必要がある。
土壌表層のリター堆積は，シカのいる柵外で少なく，柵内で
発達する傾向がみとめられた（表―２）。この傾向は，有蹄類の
土壌撹乱を受けた地域から有蹄類を長期間排除したことで有
機質土層の明瞭な発達がみとめられた報告（Ellis and Leroux,
２０１７）とも一致する。また，シカによる土壌の物理的な撹乱
に加えて，柵内外の植生状況の差異も関係しているかもしれ
ない。調査区の多くでは，柵外では下層植生の被覆自体が減
少し裸地化が進行しているのに対し，柵内ではシカの嗜好性
植物であるハイイヌガヤやシダ類などの下層植生が広く高密
度に繁茂していた。そのため，柵内では植生からのリターの
供給量自体が柵外に比べ高かったと考えられる。さらに，
Miyaki and Kaji（２００４）によると，中島島内においてはシカ
の高密度化に伴う慢性的な餌資源不足のため，シカのリター
食が通年的に行われている可能性が報告されている。有蹄類
にとって餌が不足する冬季は，特に落葉樹林下におけるリ
ターが重要な食糧となり得ることが知られている（Crawford,
１９８２）。このように，土壌のリター堆積には，シカによる土

壌撹乱，植食，リター食などが複合的に影響したものと考え
られる。森林生態系の林床に堆積するリターは，土壌表層を
被覆することで降雨による土壌侵食や間隙構造の破壊を防止
する役割を持つことが知られている（三原，１９５１；恩田・山
本，１９９８；Miura et al.,２００３；五味，２００６）。そのため，エゾ
シカによる土壌のリター堆積減少効果は，さらに土壌の流出
や植物根の発達阻害などにも影響するかもしれない。
以上のことから，エゾシカが高密度状態で維持された中島
島内においても，多くの先行研究（Habeck,１９６０；Duncan
and Holdaway,１９８９；Frank and Groffman,１９９８；Holt et al.,
１９９６；Binkley et al.,２００３；Kauffman et al.,２００４；Gass and
Binkley et al.,２０１１）と同様に，シカによる土の踏み固めや採
餌という行動を通して土壌硬度が顕著に増加し，土壌物理性
が直接的に改変された可能性が考えられた。
４.２ エゾシカが土壌および植物の化学性に与える影響
土壌の無機態窒素現存量は，多くの調査区で柵内外の有意
差がみとめられなかったが，草地のB４柵外においてのみ
NO３－-N濃度が柵内よりも有意に高くなる傾向を示した（表―
４・付表―１）。また，純硝化速度の値についても有意に柵外で

表―６．各調査区における低木・草本植物の全炭素および全窒素濃度，C／N比の平均

括弧内は標準偏差を示し，「―」は繰り返しが２以下で値が得られなかったものを示す。＊は各防鹿柵内外で有意
差がみとめられたことを表す（Student’s t-test，＊：p＜０.０５，＊＊：p＜０.０１，＊＊＊：p＜０.００１）。異なるアルファ
ベット間には，有意水準５％で有意差がみとめられたことを表す。
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高くなり，これらの傾向は通年的に変わることが無かった
（表―４・付表―１）。シカなどの大型草食哺乳類による，排泄物
や採餌の際に生じる植物残渣などの有機物が土壌に添加され
ると，土壌微生物の活性が促進され，土壌中の無機態窒素や
無機態リンの濃度が特異的に上昇することが知られる（Ruess
and McNaughton,１９８７；Molvar et al.,１９９３；Bardgett et al.,
１９９８；Van der Wal et al.,２００４）。また，いくつかの草地生態
系において，草食動物の食害を受けた植物の資源再分配を通
して土壌微生物活性が刺激され，窒素循環速度が高まった事
例が報告されている（Frank １９９８；McNaughton et al.,１９８８；
Holland and Detling,１９９０）。本研究におけるB４はシカが多く
出没するポイントでもあり，地上部には多くの糞塊を確認す
ることができた。これらのことから，シカの利用性が高い草
地では，シカのこうした影響によって窒素循環速度が早まっ
ている可能性が考えられた。
森林に位置する５つの調査区の内，A１やB３の柵内では，
土壌中の全炭素濃度，NH４＋-N，純窒素無機化速度，純硝化
速度がほぼ通年的に柵外に比べ有意に高かった（表―２・表―
４・付表―１・図―３）。また，土壌の全炭素濃度は純窒素無機化
速度と正の相関を示した（図―４）。同様に森林内にて防鹿柵を
用いて長期間シカを排除したことで，防鹿柵内の土壌有機物
量およびアンモニア態窒素が増加した事例（Stephan et al.,
２０１７）も報告されていることから，A１やB３では柵内におけ
る有機物層が発達したことによって微生物活性が増加したも
のと考えられた。
このように，これらの調査区では，柵内外での窒素無機化
特性の傾向が異なっていた。また，その他の調査区において
は，柵内外間での無機態窒素現存量や窒素無機化特性の月ご
との変動が大きく（表―４・付表―１・図―３），一定の傾向はみら
れなかった。加えて，防鹿柵設置年数および柵内外による無
機態窒素現存量や窒素無機化特性の違いもみられなかった。
地上部生産性の低い森林生態系では，シカの高密度化によっ
て地上部生産量やリター量が草地生態系と比して少なくなる
場合があり（Ritchie et al.,１９９８），それに起因して生態系内の
窒素循環速度が低減する可能性が指摘されている（Côté et al.,
２００４）。実際に，国内外問わずシカの高密度化が森林生態系
内の窒素循環を低下させているという報告もある（Pastor et
al.,１９９３；Ritchie et al.,１９９８；古澤，２０１５）。草食動物によ
る環境撹乱が，土壌の窒素無機化に対してどのように影響を
及ぼすのかについては，その生態系間における気候条件，植
物種構成，純一次生産，土壌の栄養レベル（McNaughton et
al.,１９８８；Wardle et al.,２００１；Bradgett and Wardle,２００３；
Côté et al.,２００４；Olsen et al.,２０１１）や撹乱強度（Shariff et al.,
１９９４）の違いによって大きく変動することが指摘されている
ほか，Bradgett and Wardle（２００３）は，局所的な変動を伴う
土壌の空間構造（Schlesinger et al.,１９９６）自体が草食動物によ
る土壌への影響度合いを変動させる可能性について言及して
いる。島嶼の様な閉鎖的生態系においてシカが高密度状態で
長期間維持された場合，環境収容力を超えるシカの採食圧に
起因する土壌化学性の変動が予想される。しかしながら，洞

爺湖中島の森林に位置する調査区の土壌無機態窒素現存量や
窒素無機化特性は，防鹿柵内において有意に増加する場合も
あれば，柵内外間における違いがほとんどみられない場合も
あり，シカの高密度化が必ずしも土壌化学性に一方向的な影
響を及ぼしているとは考えられないものであった。このよう
な地域毎の土壌化学性の違いは，元々の植生や土壌環境，そ
れに微気象の違いなど，様々なことが影響していると考えら
れるが，本研究ではそれらについては十分に検討できなかっ
た。今後，洞爺湖中島におけるシカの高密度化による生態系
地下部への影響を正確に把握していくためには，それらの事
項についても調査していくことが課題となるだろう。
防鹿柵の設置年数による土壌化学性の変化については，本
研究結果からは土壌物理性とは異なり変化が現れにくいこと
が予想された。土壌の窒素貯留量は，短いスケールでの草食
動物の排除では影響が現れにくいとする報告もある（Stark et
al.,２０１０；Wardle et al.,２００１；Köster et al.,２０１５）。そのため，
今後も引き続き調査を行うことで，防鹿柵の設置年数により
どのような違いが生じ得るのか，経過を注視する必要がある
と考えられる。
土壌中に存在する無機態窒素の形態については，多くの調
査区で柵内外に関わらずアンモニア態と硝酸態の存在量が同
程度であった。また，窒素無機化速度については，室内培養
後の無機態窒素の形態がほぼ全て硝酸態であり，硝化率が高
くなる傾向にあった。（図―３）。本研究における窒素無機化特
性の値は，純窒素無機化速度０.７５～６.３９mgN／kg／day，純硝
化速度０.７６～６.２４mgN／kg／dayの範囲にあったが，これらの
値は日本の他の表層土壌について測定した平井ら（２００６）（純
窒素無機化速度：０.９０～８.０５mgN／kg／day）やUrakawa et al.
（２０１５）（純窒素無機化速度：０.４０～５.８８mgN／kg／day，純硝化
速度：０.２４～５.８５mgN／kg／day，ただし結果より２５℃培養時
の値を推定）の値と比べ，同等か，やや高かった。このこと
から，洞爺湖中島においては，エゾシカの導入後それらが高
密度化したことによって全域的に土壌の窒素無機化特性が高
まり，防鹿柵によってシカを排除してもなお依然としてその
高密度化に伴う影響が緩和されていない可能性も考えられた。
これらのことについては，洞爺湖中島内のみの結果では未だ
論拠に乏しく，今後はシカの高密度化の影響を受けていない
周辺地域との比較や島内における長期的な土壌の窒素無機化
特性の把握を行う必要性が考えられる。
ただし，本研究の定温培養により測定した純窒素無機化速
度および純硝化速度の値は，あくまで土壌の無機化ポテン
シャルを測定しているものであり，実際の現地環境下におけ
るこれらの速度とは異なる可能性があることに留意されたい。
土壌中の全炭素濃度は，A１では柵外で有意に低く，逆に

B４では有意に高かった（表―２）。これには，物理性の項にお
いても述べたように，土壌への有機物の混入の度合いが影響
していると考えられる。上述の通り，本調査地における純窒
素無機化速度や純硝化速度は，土壌炭素濃度および土壌含水
率と有意な正の相関を示した（図―４）。土壌炭素濃度や土壌含
水率は，土壌中の有機物量によって変化する（Hudson,１９９４）
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ことからも，中島島内における窒素無機化速度の大小は，土
壌有機物の含量に大きく影響を受けていることが示唆される。
そのため，シカがリター堆積や鉱質土壌への土壌有機物の混
入に与える影響は，土壌中の窒素無機化特性へも影響してい
る可能性が考えられる。
植物体窒素濃度は，木本種および草本種関係なくほとんど
の種で柵内外の有意差はみとめられなかったが，フッキソウ
についてはB４の柵外において全窒素濃度が有意に高く，C／
N比が有意に低くなることが分かった（表―６）。Ritchie et al.
（１９９８）は，有蹄類の植生撹乱や排泄物の堆積を通じて土壌の
窒素無機化が促進されたことで，植物体の窒素濃度が上昇す
る過程を報告している。本研究においても，B４の柵外にお
いて低木種であるフッキソウの窒素濃度が高くなったのは
（表―６），柵外の土壌NO３－-N濃度や純硝化速度が高かったた
めであると考えられ，高密度化したシカによる土壌への影響
に間接的に起因するものと考えられる。一方で，多くの調査
区の柵内外で葉の窒素濃度の差が見られなかったのは，土壌
の窒素無機化特性が柵内外で大きく変わらなかったことと関
係する可能性がある。また，フッキソウ中の窒素濃度のみに
変化が現れた理由としては，本種が他の調査対象種とは異な
り，下層の常緑多年性植物であるため，土壌中の窒素濃度が
高い影響を積年的に受けやすかったことが一因かもしれない。
以上のことから，エゾシカの高密度下における中島の土壌
化学特性は，地域毎の植生タイプやシカの利用性の違いに
よって変化し得ることが明らかとなった。一方で，いくつか
の調査区においては柵内外における無機態窒素現存量や窒素
無機化特性の差異がみとめられず，土壌硬度などに大きな差
が見られた土壌の物理性の傾向とは異なっていた。そのため，
土壌の化学性は物理性に比べ，長期間に渡るシカ排除の効果
が現れにくい可能性が示唆された。
４.３ 結 論
以上のことから，エゾシカが高密度化した洞爺湖中島島内
では，シカが土壌の物理性や化学性に様々な影響を及ぼして
いることが考えられた。特に，土壌の物理性にはシカの土の
踏み固めによる土壌硬度の上昇が調査区にかかわらず広く見
られた。また，シカを長期間排除した柵内においては土壌硬
度が低くなる傾向にあり，徐々にシカの踏み固めによる影響
が低減している可能性が示唆された。一方で，土壌の化学性
については，シカの往来が多い草地の柵外に限り，土壌の純硝
化速度およびNO３－-N濃度が高くなる傾向がみられ，そこに自
生する植物体中の窒素濃度についても高くなることが明らか
となった。こうした様々な土壌環境の特性は，本調査地が島嶼
という閉鎖的生態系においてシカが高密度で存在していたこ
とが一因であると考えられる。有蹄類は季節に応じて，大規
模な生息地の移動を行う場合があり，Singer and Schoenecker
（２００３）は，そのような有蹄類の生息地間の移動に伴う窒素栄
養素の時間的・空間的移動の可能性を指摘している。本研究
結果より，島嶼である洞爺湖中島においてもシカの高密度化
が土壌物理性や化学性の変化を通して，生態系に大きな影響
を与えている可能性が示唆された。
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付表―１．各調査区における月毎の土壌物理性および土壌全炭素・全窒素濃度，土壌C／N比，各無機態窒素濃度の平均

括弧内は標準偏差を示す。「―」は測定値が無いことを示す。＊は各防鹿柵内外で有意差がみとめられたことを表す（Student’s t-test，＊：p＜
０.０５，＊＊：p＜０.０１，＊＊＊：p＜０.００１）。
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付表―２．土壌の各測定項目の二元配置分散分析結果

「＊」は各要因間において有意差がみとめられたことを示す（二元配
置 分 散 分 析，＊：p＜０.０５，＊＊：p＜０.０１，＊＊＊：p＜０.００１）。
「N.S.」は各要因間において有意差がみとめられないことを示す。
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付表―３．各調査区における木本植物の全炭素および全窒素濃度，C／N比の平均

括弧内は標準偏差を示し，「―」は繰り返しが２以下で値が得られなかったものを示す。
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