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日本列島におけるブナの形質と林分構造の地理変異

林学専攻博士後期課程

日浦勉
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第 1章序論

1・1 研究の背景

ところ変われば品変わる。この事実を目の当たりにしてきた探検家、旅行者

は数しれない。同じく生物学者はこれまでに世界各地の生物相を枚挙し記載し

続け、 これを利用しようとする一方でそのあまりに多様な世界に驚博してきた。

1831年ピーグ、jレ号に乗り込んだc.ダーウィンもその中の一人であった。以来

ある地域の群集の多様性はどの様に成り立ってきたかという進化の問題は、博

物学的、応用的興味にとどまらず生物学・生態学の根本問題として常に論議の

組上に載せられてきた (Hutchinson1959， MacArther 1972，日浦 1973， May 

1988)。地理的に変化する物理的環境条件や他の生物との相互関係は、おもに

自然選択を通して生物の様々な適応を生み出し、そうして形成された新たな形

質がまた次の相互作用を生み出すといった具合いに、その地域特有の群集構造

を発達させてきているはずである。 日本列島の北海道から九州、|まで広い範囲に

わたって分布するブナ林もまた、 このような地理変異と群集の動態や多様性の

関係が興味深い対象となると考えられる。

地理変異の研究は地理的に変化する選択要因に対する生物の適応的反応を明

らかにするために有効な手段であり (Endler1986)、 これと結び付けて初めて

比較群集生態学的なアプローチをとることの意義が深まると信じる。ここで群

集間の地理変異を抽出するに当たって第ーに注目したのはモジューノレや個体の

サイズである。多くの動植物個体群で、身体そのものの大きさや各器官の大き

さ(以下サイズと略記)は重要な生態的属性となる (McMahon1973， May 198ID。

特に固着性で体節による成長で生育空間を獲得していく樹木のような生物にと

っては、 モジューノレや個体のサイズが一義的にモジューノレ間および個体聞の競

争に効いてくることが多い。 自然選択それ自体を人口統計学的 (demographic)

な過程として捉える (Silvertown，1987)ならば、 このような生物の生態を理

解する上で、モジュールサイズや個体サイズの進化とその適応的意義が鍵とな
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るだろう。

森林を取り扱っていく上でもサイズ構造を持つ樹木群集の動態を把握するこ

とが肝要であり、その制御機構を理解するととは森林施業上有益となる。これ

は種の多様性の維持機構にも関連するはずであり、遺伝子資源の保全にとって

も重要な問題である。

1・2 これまでの研究

これまでにも個体サイズの違いに着目した植物個体群の動態に関する研究は

理論的、実証的なものを含めて非常に多い (ex;Koyama and Kira 1956， Aik-

man and Watkinson 1980， Westoby 1982， Hara 1984a，b， Kohyama 1989，1991b 

， Yokozawa andHara 1992)。何れも個体聞の相互作用を機軸に、密度や空間

分布が個体群の動態に与える影響を解析してきた。しかしこれまでの研究では

各個体のもつ個葉サイズ及び葉群構造といった表現型の差は完全に無視されて

いるかあるいは重要視されていない。葉は植物にとっての資源の獲得器官であ

り、 この個体内の空間配置を含めた形態の違いは個体の成長パタンや個体聞の

競争効果に違いをもたらすことが予想される。 さらに森林環境の構造そのもの

を形作っている高木種の場合には、林内光環境 (Canhamet al. 1990)や再生

過程にも影響を及ぼすことが考えられる。また乱流大気拡散抵抗を無視する、

葉肉抵抗・気孔抵抗を一定と見なすなどいくつかの仮定のもとでは、個葉レベ

ルの光合成速度は葉長の平方根の逆数に比例すると考えられ(矢吹 1985、小

池 1988)、光合成を考える上でも葉のサイズは重要な要素である。植物個体

群のサイズ構造の研究には個体が持つ幾何学的形態にも着目することが重要で

あろう (Ellison1987)。

一方で生物には表現型に変異がみられることが普通であり、 とれは進化的に

形成されてきたものである (Futuyma1986)。このような植物の形態変異につ

いては地理変異を中心に膨大な知見が集積されている(河野 1973)。例えば

日本に自生する植物の葉形態では草本植物ではユリ科のマイヅ、ノレソウ、 ツクパ

の，
b



ネソウやイヌヤマハッカ(シソ科)、キソチドリ(ラン科)、イブキトラノオ

(タデ科)、モミジハグマ(キク科)等で、 日本海側あるいは北日本に分布し

ているものほど個葉面積が大きい地理的クラインが存在する。またとの傾向は、

落葉広葉樹でもスイカズラ科のゴマギ、ヤブデマリやブナ(ブナ科)、ハリブ

キ(ウコギ科)、マンサク(マンサク科)、カワラハンノキ(カバノキ科)で

も認められており、図鑑の記載からカエデ科のイタヤカエデ、イロハモミジや

カマツカ(パラ科)、 クロモジ(クスノキ科)にもあることが予想される。こ

のように近縁種君主亜種、変種などその分化の程度が様々であり、かつ特定の

分類群に限定されず、一定の方向性が存在するということは個葉面積に関して

一般理論の構築が可能であることを示しており、既に水分・熱収支の観点から

の説明が試みられている (Parkhurstand Loucks 1971、Givnishand Vermeij 

1976， Orians and Solbrig 1977)。

植物個体群の再生過程や森林群集の動態には自然撹乱が重要な役割を担って

おり、ギャップダイナミクスの視点からの研究も数多くなされてきた(山本

1981、中静・山本 1987)。 日本においてもいくつかのタイプの森林で研究が

なされ (Naka1982、Nakashizukaand Numata 1982， Nakashizuka 1984， Kanz 

a k i 1984、Kohyama1987a， Yamamoto 1989)このような問題と絡めて生活史を

捉えようとしたものもあるはohyamaand Fujita， 1981、K0 h y a ma ， 19 84)。し

かし群集の動態を考える上で現在のギャップダイナミクス理論は有効な方法論

の一つであるが、地理的勾配にともなった同一種内での動態の変異という観点

が欠如おり (Veblen，1989b)、モジューノレサイズや葉群構造といった表現型の

差異が動態に与える影響を考慮に入れていないことに問題がある。森林群集の

維持機構を理解する上でも上記のような表現型差がこれに与える影響を明らか

にする必要がある。また林木育種の観点からこれまで行われてきた産地試験や

地理変異の研究の大半は針葉樹についてのものであり (cf.Morgenstern and 

Mullin 1990)、広葉樹についての研究はわずかである。実際， Euca lypt us 

d elegatensi s (Bowman and Kirkpatrick 1984)、Tsu包 Canadensis (Kavanag 

h and Kellman 1986)、Pinusresinos a (Butson et al.，1987)、Nothofagus
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dombeyi (Veblen， 1989b)、 トドマツ・エゾマツ(佐野・日浦， 1989)などで、

分布の中心部と周縁部で齢構成や更新パタンが異なることが報告されている。

種の多様性はマクロスケーノレでは一般に緯度の増減のような地理的勾配との

関係で解析さオ1へ論じられてきた (e.g.Fisher1960， Pianka 1966， Schall a 

nd Pianka 1978， Currie 1991)。一方で、 よりミクロなスケーノレでは撹乱の頻

度と強度が群集の種の多様度に及ぼす要因として強調されてきた (Levin and 

Pain 1974， Conne11 1978， Huston 1979)。彼らはローカノレなスケーノレで、は

中程度の撹乱が高い多様性を導くという仮説を提出した。例えば森林生態系で

は、異なったギャップサイズは異なった資源の利用可能性をもたらし、実生の

定着や稚樹の成長に影響を及ぼす (Canhamand Marks 1985)ので、その時間的

・空間的分布は森林の再生や種の多様性に影響を及ぼすだろう (Denslow1980 

， 1985)。これに加えて、 Nothofagus属のギャップに対する反応の地理的な違

い (Veblen1989)や、撹乱の地理的勾配についての推論 (Runkle1990)は、

一つの森林群落タイプの中でのギャップダイナミクスの地理的変化の存在の可

能性を示唆する。それゆえ、樹木の死亡要因やギャップサイズの頻度、林冠ギ

ャップに対する実生の反J;t"，そしてこれらの結果としての種多様性の地理的変

化が存在することが期待できるだろう。

以上のような点から葉形態に顕著な差の見られる広葉樹についての地理変異

の解析とその生態的特性の解明が必要と考えられる。

1・3 研究の目的と方針

本研究では葉形態の変異がもたらす個体の成長や群落の構造あるいは動態の

変化を明らかにすることを目的とする。そのため形態発現における体制 (Stru

ctural plan)による制約の違いを捨象する必要があり、同一種内で表現型に地

理的変異の見られるブナ Fagus cre旦弘主 Blumeを対象に選んだ。 日本列島のブ

ナは葉のサイズに地理的なクラインが存在(萩原 1977)する一方で、 日本海

側・太平洋側でブナ林の組成や構造が大きく異なっていることが既に知られて
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いる(鈴木 1952，藤田 1986， 1987)。このような問題を論議する際にはど

の階層 Oevel)を単位として捉え、それをどの程度のスケールで、論議するかと

いうことが、樹木のような個体性の不明瞭な対象相手の場合特に重要であろう。

ここでは個体をモジューノレの集積体として捉え、個体群を個体の集積体として

捉える (Shinozakiet al.1964)立場を支持し、各階層での結果を整合的に解

釈することを目指した。まずモジューノレ単位のサイズの違いに着目すると、親

木の成長と繁殖への分配には特にシュートレベルで相補関係 (Trade-off)が期

待される (Law1979， Cooper & McGraw 1988， Silvertown 1989)ので、葉面積

すなわち栄養成長パタンに地理的変異がみられるブナにも、その種子サイズに

何等かの変異が存在することが期待できる。

この問題について検討するために全国各地から種子を採取して個体群の平均

値レベルで、比較する(第2章)。第3章では異なった個体群から採取された種

子を同一条件下で栽培し、モジューノレ単位の地理変異と個体レベノレの成長パタ

ンを異なった個体群間で比較検討した。第4章では個体群のサイズ構造を取り

上げ、個体の成長パタンとの関係を論じる。成熟林でのサイズ構造の動態解析

は実験的方法をとることが困難なため、葉サイズのクラインが最大となる北限

地帯のブナ林を中心に行い、 これを他地域と比較する方法をとった。第5章で

は、ギャッフ。の特徴の地理的パタンと、種多様性との関係をオリジナノレデータ

と既存の資料を基に検討した。
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第2章種子と実生の形態の地理変異

2・1 材料と方法

ブナの種子を全国各地から 1990年9月から 11月に採取し、水選・風乾の後原

則として各産地100粒以上を秤量した。なお種子重については一部既存の研

究報告からも引用した(橋詰 1991、橋詰・山本 1974、広木・松原 1982、

鈴木 1989)。種子採取地を表2・1に示す。ブナ属の系統的な違いを検討す

る際、種子内部での子葉の折り畳まれ方が一つの重要な形質として挙げられる

(岡本 1985)。そこで各産地についてサンフ。jレ種子を切断し、横断面を観察

して子葉の折り畳まれ方を記載した。

札幌市にある北海道大学農学部附属演習林苗畑に原則的に1990年秋に播種し

た。全天照度下で各産地毎に10cm間隔で lxlmに蒔き、種子表面が丁度覆

われるように5mm程度の覆土を施した。一斉に発芽するか、順次発芽するか

は種子サイズやその後の生残と密接に結び付いた重要な形質であると考えられ

る (Ng1978，小山・林田 1990， Seiwa and Kikuzawa 1991)ので、 1991年に

発芽してきたものを個体識別して、発芽曲線を作成した。発芽の確認は原則と

して 3-4日毎に行ったが、 1990年秋に播種できず、 1991年4月に播種した産

地については発芽曲線の解析からは除外した。

これらに加えて発芽してきた実生の下怪軸長・葉面積を1991年6月に測定し

た。

種子サイズが生育環境に影響されているかどうかの検討のため、種子採取個

体の生育していた緯経度・標高から最寄りの気象観測所の気象データ(国立天

文台 1991)を用いて生育場所の温量指数を求めた。なお採取標高が不明な場

合は解析から除外した。またその地域の成木の葉面積を、萩原(1977)が示し

た国土地理院発行の11200000図幅中で平均した値とした。
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Table 2.1 Seed mass (fresh mass) of f.crenat! in different populations. 

Locali ty Mean seed mass (mg) refelence 

Minamikayabe (41050'N，140日55'E) 180 Current study(CS) 
Aomori (40040'N，140050'E) 200 CS 
Iwate (39目50'N，141030'E) 116 CS 
Morioka (39042 'N， 141目10'E) 219 CS 
Sagae (38020'N，14005'E) 230 Hashizume (1991) 
Furukuchi (38045'N，140目10'E) 261 Hashizume (1991) 
Sado (38010'N，138日30'E) 197 CS 
Mt.Hisonokura (37日28'N，139日20'E) 260 CS 
Mt.lide (37055'N，139自40'E) 180 Minoguchi and Maruyama (1984) 
Arimine (36日25'N，137自25'E) 225 CS 
Mt.Hakusan (36018 'N，136043 'E) 217 Hashizume (1991) 
Ogawa (36白54'N， 140日18'E) 170 Suzuki (1989) 
Mt.Tsukuba (36010'N，140目05'E) 246 Suzuki (1989) 
Kohtoku (36自45'N，139025'E) 184 Suzuki (1989) 
Yamanashi (35日25'N，138050'E) 248 CS 
Gifu (35040'N，137日10'E) 191 CS 
Ashiu (35018'N，135045'E). 101 CS 
Mt.Gozaisho (35白00'N，136日20'E) 190 Hiroki and Matsubara (1982) 
Mt.Ohdaigahara (34012'N，136日06'E) 176 CS 
Wakayama (34020'N，135020'E) 280 Hashizume and Yamamoto (1974) 
Mt .Hyonosen (35日20'N，134日30'E) 216 Hashizume and Yamamoto .(1974) 
Mt.Daisen 188 CS 
(35023 'N， 133035 'E) 238 Hashizume and Yamamoto (1974) 

215 Hashizume (1991) 
210 Hashizume (1991) 

Mt .Hiruzen 234 Hashizume and Yamamoto (1974) 
(35日20'N，133日40'E) 194 Hashizume (1991) 
Mt.Ohginosen (35019'N，134自OO'E) 209 Hashizume and Yamamoto (1974) 
Mt.Takahachi (35020'N，134日05'E) 184 Hashizume and Yamamoto (1974) 
Mt.Karaugayama (35目22'N， 133036 'E) 260 Hashizume (1991) 
Mt. Ibuki (34日00'N，130010'E) 298 CS 
Mt .Kusenbu (33日40'N，135日15'E) 245 CS 
Shiiba (32020'N，131日10'E) 317 Hashizume (1991) 
Mt .Aso (33白00'N，131白10'E) 274 CS 
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2・2 結果

外部形態でみると、東北地方と日本海側の個体群では種皮に翼状突起が発達

して稜も鋭くサイズが小さいのに対し、南西部太平洋側個体群ではこのような

突起はなく、全体に丸みを帯びておりサイズも大きかった。子葉の折り畳まれ

方は、 日本海側のものが太平洋側のものに比べてしわが多いだけで基本的なパ

タンの違いはなかった(図2・1)。子葉面積は青森が1.9+0.49(n=10)、盛

岡2. 1 + 0 . 27 (n=9)、 日尊の倉山2.7+0.52(n=8)、岐阜2.2 + 0 . 51 (n=7)、

有峰2.6+0.53(n=10)、芦生1.5+0.19(n=ll)、大山2.4土0.46 (n=10) 

(cm2) であった。芦生を除いて大きな変異がなかったことから、 しわの多少は

子葉面積に変化がないにもかかわらずそれを包む種子のサイズが変化すること

による。

各地域個体群の平均種子重は、成木の個葉面積と相関が高く (r=-0.480，Pく0

.01，n=36)、太平洋側産地のものが日本海側より大きい傾向があった(図2・

2)。平均種子重と温量指数や年降水量との相関関係はなかった (r=O.143 ，P> 

0.05，n=28 r=0.165，P>0.05，n=36)。

積算発芽曲線を図2・3に示す。発芽日は個体群の位置する緯度とは関係な

く、むしろ種子の大きさそのものに影響されているようで、最も種子重の大き

かった富山産が初期に一斉に発芽し、最も種子重の小さかった芦生産が徐々に

発芽してきた。しかし全体としてみると発生期間は何れも 2-3週間と短く、

一斉発芽型 (Ng1978，小山・林田 1990)を示す。

種子貯蔵養分のみで伸長すると考えられる下限軸長は南茅部が2.0土0.38(n 

=27)、青森1.5+0.71(n=10)、岩手1.5+0.47(n=15)、盛岡2.0土0.53(n= 

24)、 日尊の倉山2.2+0.56(n=26)、佐渡1.7+0.56(n=11)、有峰2.4土

0.53 (n=47)、 山梨1.0 + 0 . 21 (n =3)、岐阜1.3+0.22(n=3)、芦生1.6+ 

0.51 (n=13)、伊吹山1.9 + 0 . 43 (n = 1 9) ( c m)であった。種子重の関係を各産

地毎の平均値でみると、ばらつきが大きく統計的な有意性はなかった (r= 

0.251， P>0.05)。
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Fig.2.1 Cross section of seeds of F. crenata collected from 3 locations. 
upper; Kohchi， left; Niigata， right; Aomori 
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2 . 3 考察

現在までに種子サイズの変異の経験的、理論的研究は生育環境の厳しい場所

でより大きなサイズが選択されるであろうことを示してきた (Baker1972， 

Smith and Fretwell 1974， Mazer 1989， Tripathi and Khan 1990)。実生の葉

面積や下腔軸長が大きいほど初期競合能力が高く (Grime and Jeffery 1965， 

Stanton 1984)、種子サイズが大きいと水ストレスに対して有利となる (Weis

1982) と一般に考えられてきた。しかしブナの場合発芽のパタンや実生の葉面

積・下匹軸長の変動幅は小さいことから、実生の潜在的初期競合能力には大き

な差がないと考えられる。

しかし種子サイズには明らかな変動傾向が認められる。すなわち日本海側・

北日本の方が太平洋側・南日本の個体群より種子サイズが小さく、 しかも年降

水量や温量指数といった環境因子との直接的な関係はなかった。これは東北日

本で大きく、西南日本で、小さいという個葉サイズの変動パタン(萩原 1977) 

と丁度逆である。実際図2・2のようにブナの種子重は親木の個葉面積と負の

相関を持っている。形態的にもブナの雌花序は雄花序、葉と共に同ーの冬芽内

に前年の夏期に形成される(橋詰 1983)ため、限られた資源を花序と葉に分

配させなけばならない。これらのことからシュートレベルで考えた場合、栄養

成長と繁殖成長との間に相補関係が成立 (Law1979， Cooper and McGraw 1988 

Silvertown 1989， Lovett Doust and Lovett Doust 1988， Newell 1991)して

いることを示唆する。南西日本の個体群は東北日本の個体群に比べて小さいシ

ュートを数多く着生させる(第3章参照)ので、上記の関係、が個体レベルでも

保たれるなら、繁殖投資 (reproductiveeffort) が相対的に大きいことが期

待される。しかしこの問題は今後詳細に検討されねばならない。

ブナの種子は産地問を通して100-300mgと大きく、また春先一斉に発芽するこ

とは基本的には安定した環境に出現する種の特徴 (Seiwaand Kikuzawa. 1991) 

を示している。同じブナ科でもミズナラ竪果は生育期間中期から生育期間終了

までその年の光合成生産の分配を受けて自由成長をするため、種子重は生育環

-12-



境条件に強く依存すると考えられるのに対し、ブナでは前年度の貯蔵養分を利

用して春先の短期間で堅果の外殻を形成してしまう(橋詰 1986)。したがっ

てミズナラではその年の生育期間の環境条件の影響を直接的に受ると考えられ

るが、ブナではその影響が小さいと言え(日浦ほか 1991)、 との違いは形態

形成上の制約の違いによると考えられる。 ミズナラにみられる生育環境条件に

よって種子サイズが変動するというこのような傾向は北米の多くのQuercus属で、

も観察されている (Aizenand Woodcock 1992)。

日本海側のような多雪地帯では蕗果後まもなく降雪に見舞われるので乾燥に

よって種子が死亡する確率は低いだろうが、太平洋側南西日本では乾燥による

死亡という選択圧によってより大きな種子が選択されてきたものと考えられる。

種子の外部形態には東北日本と南西日本で翼状突起の有無という顕著な差がみ

られたが、子葉の折り畳まれ方には基本的な違いはなかった。 日本のブナ林は、

花粉分析等により最終氷期最寒冷期に日本海側と太平洋側に分布域が隔離され

ていたと考えられており(亀井他 1981)、その後気候の温暖化にともない約

9000年B.P.にこれら地域集団が東北地方で合流し、現在見られるような分布域

がほぼ確立されたりsukada，1982) とされている。種子の内部形態にみられる

傾向は第四紀以降に出現したと考えられる気候の背腹性に対応してはいるもの

の、ブナが冷温帯林の普遍的な優占種であるために地理的隔離を受ける機会や

時聞が比較的少なかったことを示すものと考えられる。
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第3章稚樹の成長パタンの比較

3・1 材料と方法

全国 17産地(表3・1)から採取した種子を東京大学北海道演習林苗畑に

1987年播種して育苗した。先ず葉形態の変異を明らかにするために、 1990年7

月に各産地から主軸の第3-5葉を 20枚以上採取し、葉面積、葉長、葉幅を

計測した後、絶乾重量を測定した。種子採取地の環境条件を推定するために最

寄りの気象観測所のデータから月別平均気温(気温逓減率0.6度/10 0 m) 

月別降水量を求め、 これら環境条件と葉形態との相関を求めた。

個体の成長解析のために上記17産地の中から日本海側北部の北海道木古内

(41040'N ， 140~20'E) 、 日本海側南部の京都芦生 (35018'N，135045'E)、太平

洋側北部の山梨 (35025'N，138050'E)、太平洋側南部の九州矢部(32040'N，

131日14'E)の4産地を各地域の代表として選定した。各個体が触れ合わないよ

う1m間隔で移植し、半数は全天照度下(対照区)に、半数は.寒冷紗により被

陰処理(被陰区)を施した。 日本のブナ林は単木的なギャップ形成に依存して

更新するため、稚樹の成長解析もこのような単木的なギャップ下と似た光条件

とすることが望ましい。 よって先ずブナ林林床の光条件を把握するため、単木

的なギャップを含む成熟したブナ林 (OQ;4章参照)で相対照度の測定を行

った。 OQの中央部30mx 30mを2.5mx 2.5mのグリッドに分割し、各グリッド

の中央で相対照度の測定を行った。測定は，89年7月13日と 14日のそれぞれ9時

30分から14時の間に地上om， 1. 3m， 2. 3mで各5回行った。1.3m，2.3mは
それぞれササの葉層内、ササ層の直上に相当する。この相対照度の頻度分布を

図3・1に示す。被陰区の相対照度は平均的な大きさ(約10 0 m2)のギャッ

プ下の地上約1mでの相対照度のモードとほぼ一致するように 12%とした。

計測に供したのは各産地各処理区で 10個体ずつ、計80個体である。しかし

栽培途中で枯死した木古内 1個体、芦生1個体と、対照区で秋伸びしていた個

体や梢端部の雪折れや凍害のため樹高成長に影響の出た個体は樹高成長の解析

4
 

1
i
 



Table 3.1 Provinances of analyzed saplings. 

Provinances Locality A1titude(m) Seed sampling date 

Mt. Ohhira 42040'N，140白10'E 160 1986.9.29 
Kuromatsunai 42日40'N，140020'E 150 unknown 
Shiraikawa 42白40'N，140030'E unknown 1986.9.27 
Kikonai 41040'N，140020'E 270 1986.10.3 
Sannohe 40040'N，140050'E unknown 1986.Sep. 
Sanbongi 38自30'N，140目50'E unknown unknown 
Morioka 39日42'N，141日10'E 120 1988.10.4 
Nikkoh 36045'N，139030'E unknown unknown 
Chichibu 35日55'N，138050'E 1600 1986.10.20 
Yamanashi 35日25'N，138050'E 1050 1986.10.3 
Numazu 35010'N，138050'E unknown unknown 
Amagi 34052'N，138055'E 1040 1986.10.6 
Fukui 35055'N，136日30'E 950 1986.10.11 
Ashiu 35018'N，135045'E 710 1986.10.3 
Kohchi 34日00'N，130010'E unknown unknown 
Takachiho 31035'N，130日45'E unknown unknown 
Yabe 32040'N，131白14'E 1470 1986.10.17 
Yatsushiro 32白30'N，130050'E 1500 1986.10.21 
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から除外した。材料のサイズの概要を表3・2に示す。これら各個体について

1990伝 1991年、 1992年の7月に枝下高、樹高、樹冠幅を計測し、根元直径、

枝下直径を 10月に測定した(1992年は7月の値)。また各個体の枝毎にマー

キングし、毎年夏期に当年枝の生残を記録した。ここでいう当年枝とは葉を含

まない枝部分そのものをさし、葉を含める場合にはシュートという言葉を使う。

1990年には各個体の全ての当年枝の長さを測定し、 1992年に20本の当年枝か

ら長さと重量の相対成長関係を求めて (Wsh(g)=0.00008L(mm)1.54自9 R2=0.95 

1， P<O.OOl) 1990年の当年枝重を推定した。 さらに1990年、 1991年10月に光

合成を阻害しないよう個体毎に目の荒いネットを掛け、落葉後にこれを回収し

て葉数と葉重を測定した。 1992年7月に全個体を掘りとり、上記の測定項目の

他主軸の葉面積、層位毎の葉数、当年枝数、葉重、当年枝重、枝重、幹重を測

定した。 92年時点で樹高1.0mを越えた個体については3-4層(各層約40cm)

に分け、層位毎の葉面積や根元から 5cmの高さの幹の比重、各当年枝重(各

産地各処理区 1個体のみ、ただし木古内対照区は欠測)も測定した。とれら重

量は乾燥器で重量が一定になるまで乾燥させ、 24時間デシケータに入れた後の

重量である。なおブすは一斉開葉一斉落葉タイプの樹種 (Kikuzawa1983， Koi 

ke 1988)なので、生育期間途中の葉の脱落はないものとして扱った。なお個体

の成長を個体群間で比較する場合、葉の安定期間(小池 1985)が一致してい

ることが前提となる。供試した個体の展葉時期は、南方の個体群ほど遅れる傾

向にあり最大で約 10日間の差があったが、落葉時期も同様に南方の個体群ほ

ど遅かったため葉の安定期間に個体群聞の差はなかった。

各地の水分環境を比較するために最寄りの気象観測所の気象データ(国立天

文台 1992)から降水量の季節変化と可能蒸発散量を求め、 この差を有効水分

量としてその季節変化を比較した。可能蒸発散量 (Potentialevapotranspi-

ration)は下記のThorthwaite法 (Thorthwaite1947)によって算出した。

E t = 1. 6 (1 0 T /I) a ( c m/ m 0 n t h) 

I=L (Ti/5) 1.514 

a = (492390+ 17920 1 -77.11 2十0.67513) x1 0-6 
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Table 3.2 General description of sample trees at 1992. 

Height(cm) DO.1 (mm) Crown area (m2) 

Kikonai (n=19) 71-175 19.4-29.7 0.22-0.93 
Ashiu (n=19) 54-152 14.3-31. 2 0.23-0.71 
Yamanashi(n=20) 37.5-188 15.6-39.3 0.08-1.31 

トA
Yabe (n=20) 69-184 15.4-35.7 0.11-1.30 

αコ

Table 3.3 Coefficients of correlations between environmental factor and leaf characteristics. 

SLA(cm2/g) Leaf form index Leaf weight(g) Leaf area(cm2) 

La t i tude (0N) 0.903榊 -0.631料 0.842や帥 0.905料体
Warmth Index(0C) 0.045ns -0.184ns -0.213ns -0.173ns 
Annual precipitation(mm) -0.555* 0.641料 -0.613料 -0.630)除
Rain‘factor(mm/目C) -0.484* 0.767)陣 -0.427ns -0.469ns 

*P<0.05，林P<O.01，や除P<O.OOl



Et:月可能蒸発散量、 T:ー月平均気温 Cc)、 1 :熱指数

この方法は北米の気象データから経験的にあてはめられたものであり、 日本

に適用した場合冬から春にかけて過IJ¥ 夏から秋にかけて過大となる(権根

1989)が、ここでは正確な絶対量を求めることが目的ではなく、相対的な比較

にとどめる。

3・3 結果

( 1 )太平洋側と日本海側の有効水分量の季節変化

図3・2にブナの北限である黒松内、典型的な日本海側の気候である芦生、

典型的な太平洋側内陸の気候である秩父と山梨の降水量と可能蒸発散量の差の

季節変化を示した。この差が大きいほど利用可能な水分量が大きいことを示す。

日本海側では冬季の有効水分量が100mm以上と大きいのに対し、太平洋側内陸で

は夏期にやや多いものの全般に100mm以下の低い値を示す。 ここで特に注目され

るのは黒松内で、ブナの開葉期にあたる 5、 6月に有効水分量がマイナスに転

じていることである。実際にマイナスの値をとっているかどうかは検討の余地

があるが、いずれにしてもこのことは植物がこの時期乾燥状態にさらされるこ

とを示している。

( 2)葉形態の変異

表3・3に個葉面積・形状比・比葉面積 (SL A) と種子採取地の環境因子

との相関係数を示す。個葉面積は緯度の増加にともなって指数的に大きくなり、

萩原(1977) と同様の傾向を示した(図3・3)。一方SLAは緯度と強い正

の相関関係があった(図3・4; r=O. 903， n= 17 ， Pく0.001)。このため葉面積

とSLAの積として表される個莱重は緯度と直線的な相関関係にあった (r= 
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0.842，n=17;Pく0.01)。形状比は雨量因子(年降水量/年平均気温)との相関が

最も高く、水分環境との関連を示唆する。とれは荻原(1977)や小池ら(1990)

にはみられなかった傾向である。このように同一環境で生育しても葉形態に顕

著な地理的クラインが存在することが示さオL ブナの個体群聞の葉形質の表現

型差は環境より遺伝的に規定される傾向が強いことを示す。

( 3)シュートレベルの解析

1992年での個体の当年枝重の頻度分布の例を図3・5に示す。各産地とも対

照区では対数正規分布を示すのに対し、被陰区では正に歪んだ分布となり、短

枝状となるシュートが増加する。当年枝重の幾何平均はそれぞれ木古内被陰区

: 0.086g (n=122)、芦生被陰区 0.036g(n=93)、対照区 0.176g(n=1l8)、

山梨被陰区 0.031g(n=176)、対照区 0.086g(n=520)、矢部被陰区:

0.025g (n=173)、対照区 0.057g(n=360)で、個葉サイズの大きな個体群の

ものほど対照区、被陰区とも平均が高い方にずオL 全体として大きな当年枝を

着生させているととが分かる。個体当りのモジューノレ数を比較するために個体

材積の指標である D2H  (cm 2 • m) と着生する当年枝数、葉数の関係をそれぞれ

図3・6に示した。個葉サイズの大きな個体群ほど個体当りの当年枝の着生数

は少なく、とれは葉数についても同様である。つまり南方の個体群ほど小さな

葉・当年枝を多数着生させていることになる。同様に当年枝当りの葉数と葉面

積の比較のために、木古内と矢部について当年枝の長さとこれに着生する葉数、

総葉面積の関係を図3・7に示した。それぞれの回帰直線を比較すると、個葉

サイズの小さい個体群で切片が大きく(木古内 Y= 0.0 3X + 2. 13、矢部 Y

= O.04X + 2.80)、着葉数が多いことを示すが、当年枝あたりの総葉面積では

個葉サイズの大きい個体群の方が傾きが大きい(木古内 Y= O.53X + 13.71、

矢部 Y= O.29X + 11.28)。つまり当年枝当りでは葉数と面積の相補関係が崩

れていることを示す。

次に上記のようなサイズを持つ当年枝の動態を比較する。 2年間の個体当り

qu 
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の当年枝数相対増加率 (1nN2-'-1 nN1) / (t2-t 1)は葉の小さい太

平洋側の個体群が対照区・被陰区ともに大きかった(図3・8)。この平均当

年枝重の階層的な変化のパタンは、ばらつきが大きく個体群間・処理聞による

差はないが、薬重で比較すると太平洋側の個葉サイズの小さい個体群で上部の

階層が相対的に大きく、下部が小さいという傾向がより顕著で、その差は特に

被陰区で明瞭となる(図3・9)0 SLAの最上層と最下層の差は、個体群に

よる違いはなく、被陰区で約105-115、対照区で、約40-55cm2/gで、あった。このこ

とは、少なくとも光条件に対する SLAの反応基準(r e a c t i 0 n n 0 rm)に個体群

間の差はないことを示す。

一方当年枝死亡率は、それぞれ木古内が対照区で2.5+2.3(n=9)、被陰区で

4.3+3.2 (n=10)、芦生が対照区で1.7土1.2(n=10)、被陰区で6.9+4.3(n 

= 9)、 山梨が対照区で1.7+3.9(n=10)、被陰区で7.5+4.7(n=10)、矢部が

対照区で1.6+2.1(n=10)、被陰区で8.4土6.0(n=10) (%/2 y r)であっ

た。対照区では葉サイズの大きな個体群ほど当年枝死亡率が大きいのに対し、

被陰区ではこれとは逆に葉サイズの小さい個体群ほど死亡率が高い傾向がある。

これを階層別にみると、 日本海側の個体群では対照区・被陰区にかかわらずど

の階層でも当年枝の脱落が起こっているのに対し、太平洋側の個体群では被陰

区では下層に限られる(図3・10)。とのような当年枝の脱落は、全ての個

体群を通して樹冠内の葉量密度と正の相関を持っており、被陰区でその傾きが

大きく(被陰区 Y= 0.007 X + 0.0235， r = 0.367， Pく 0.05、対照区 Y= 

0.003 X + 0.0090， r = 0.482， Pく 0.01)、わずかな葉量密度の増加でも当

年枝の枯死が起こりやすいことを示す(図3・11)。次に樹冠内でのモジュ

ール聞の密度効果を検討するために個体毎の樹冠面積当りの樹冠内葉数密度と

平均個葉重の推移(図 3・12)、樹冠内当年枝密度と平均当年枝重の推移(

図3・13)を比較した。葉面積の大きい個体群ほど葉数密度や当年枝密度が

低く、 との傾向は個体が成長しでも変わらない。一方個体の成長にともなって

どの個体君主処理問でも平均葉重、平均当年枝重ともに増大しているが、密度

の推移には顕著な差がみられた。葉数密度は被陰区ではどの個体群でも一旦滅

可

4
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少して再び増加するのに対し、対照区では葉面積が小さいほど増加傾向が顕著

で、葉面積のもっとも大きい木古内ではむしろ減少している。これらの傾向は

当年枝でも同様であった。また個体群を通して葉数密度と平均個葉重の関係を

みると、特に被陰区ではじめ急だった傾きがおよそ-1の値に近付き、葉サイ

ズの異なった個体群を通して樹冠内葉量密度は一定値に収束するようになる。

また樹冠内の単位面積当りでみると個体レベルでも落葉広葉樹林の基本葉量の

値3ton/ha (Tadaki 1966)に近付いた。

(4 )個体レベルの解析

個体レベノレで、の成長比較のためイギリス流解析理論(佐伯 1965)を基に成

長解析を行った。これによると相対成長率と純同化率は次のように定義される。

相対成長率 (RG R) = (1 n w 2 - 1 n W.l) / (t 2一t1) 

純同化率 (NA R w) = (w 2 - W 1) ・ (lnF2-1nFt) 

/. ( t 2 - t 1) ・ (F2-F1)

Wl， ¥V2 時間 1， 2での個体重 F1、 F2 :時間 1， 2での葉重

とこでNARは重量ベースでの見かけの光合成量に近いと考えられる。 NAR

はそれぞれ木古内が対照区で5. 13 + O. 72 (n =9)、被陰区で5.16+1.03 (n =10) 

、芦生が対照区で5.06+0.73(n=10)、被陰区で4.78土0.85(n=9)、 山梨が対

照区で5.96+1.31 (n=10)、被陰区で5.21土0.29(n=10)、矢部が対照区で、

6.54+0.97 (n=10)、被陰区で5.49+0.65(n=10) (gjyr)であった。対照区

で約5-6.5gjyrに対し、被陰区で約4.8-5.5gjyrとやや小さい傾向があるものの、

個体群間での差はなく (Mann-WhitneyU test， P>0.05)小池ら(1990)の結果

と一致する。ただし個体群毎に被陰区と対照区を比較した場合、葉面積の小さ

い個体群ほどその差は大きい傾向がある。一方、 RGRは被陰区での差はみら

れないものの、対照区では太平洋側の個体群の方が大きい(図3・14)RG  

4
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RはNARwと個体重に占める葉重の割合 (LWR)の積なので個体当りの葉量

は個葉面積の小さい太平洋側個体群で多いことになる。各器官の相対成長係数

を個体群聞で比較すると、個体サイズの増加にともなって個葉サイズの大きい

個体群ほど枝への投資量が大きくなり、個葉サイズの小さい個体群ほど葉への

投資量が多くなる(表3・4)。特に個体重と葉重の相対成長係数は、木古内

と芦生で 1より小さく個体重の増加ほどには葉重は増えないととを示すのに対

し、 山梨と矢部では 1に近いかとれよりやや大きく、個体重の増加と同じかそ

れ以上の割合で葉重が増加するととを示す。{国葉サイズがそれぞれ最大、最小

である木古内と矢部でこれを比較すると有意差があった (Fs=4.33， Pく0.05)。

光条件によって成長の配分がどう変化するかを検討するために、被陰区と対

照区で、葉量の相対成長率と樹高の相対成長率を比較した。被陰すると何れの

個体群でも樹高成長への配分が大きくなるが、 この傾向は葉サイズの大きな個

体群で特に顕著であった(図3・15)。

幹の比重は産地問・処理区の違いにかかわらず平均0.580g/crn3(範囲0.491

-0.654)で差はみられなかった。

3・4 考察

日本列島には日本海側と太平洋側に気候の背腹性がみらオ1へ南北間での違い

と共に地理的な気候配置を規定している。すなわち東北部では冬季の降水量

(積雪)が多く寒冷なのに対し、南西部では夏期の降水量が多く温暖である。

また高緯度地域では低緯度地域に比べ太陽光の入射角が低く、光合成有効放射

量 (Photosyntheticactive radiation)も少ない (Terborgh1985， Canharn 

et aL1991)。ブナの形質を考える場合にもこれらの環境条件の違いは重要な

意味を持つであろうが、生育に多量の水分を必要とするブナ(渡辺 1987)に

とっては温度条件よりも水分条件や光条件が相対的に重要であると考えられる。

一斉開葉型 (Kikuzawa1983， Koike 1988)で春先に展葉するブナにとっては
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. 

Coefficients of allometric function， Y=aXb， of 4 provinces in a plantation. Table 3.4 

N R b a Y X Locality 

19 

19 

0.804 
0.860 
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特にとの時期多量の水分を必要とすると考えらオh 黒松内で 5，6月に有効水

分量がマイナスに転じていることは、北限を規定している要因として有効水分

量が挙げられる可能性を示す。

実際ブナの葉形態にみられたクラインは、光量が少なく水分が豊富な場で案

面積が大きく、光量が豊富で乾燥した場で葉面積が小さいというGinvishand 

Vermeij (1976)やOriansand Solbrig (1977)が予測した水分(蒸散量)

光環境に依存した葉サイズの変化と対応しており、個葉サイズが水分利用効率

を最大化するように決定されているとする彼らの考えを支持する。また蒸散量

の大きいと考えられる地域の個体群では当年枝当りの葉面積が小さく、かつ小

さな当年枝を数多くつけていた。とのことも個体当りでの当年枝表面積に対す

る葉面積を相対的に低下させている。このような形質も蒸散量の高い場で、水分

利用効率を高めるのに都合がよい (Comstockand Eh1eringer 1992)。さらに

当年枝死亡率をみると、被陰区で葉サイズの小さな個体群の、対照区で葉サイ

ズの大きな個体群の当年枝死亡率が高かった。被陰区は光条件は悪いものの、

日陰になっているために対照区に比べ乾燥しずらい。対照区ではこの逆である。

このことから上記のような光・水分環境に応じた光合成能の差が個体群簡に存

在し、個葉面積の大きな個体群が光量は少ないが有効水分量の多い東北日本で

より適応的であり、葉面積の小さな個体群は光量は多いものの有効水分量の少

ない南西日本で適応的であると考えられる。小池ら(I990)はブナの葉の解剖

特性と光合成特性との関係を明らかにし、イ固葉面積の小さい個体群の葉は強光

下での光合成に有利で、乾燥の回避能力に優れていると考察した。大きな葉を

つける個体群ではこの逆である。以上のことから、 日本列島のブナは個葉レベ

ノレだ、けではなく、 シュートレベルや個体レベルでも水分利用可能性 (water

avai1abi1ity)に適応した形質を持っていると考えられる。

植物の成長率は、 しばしば進化的に重要な生活史特性であると考えられてい

る (McGrawand Garbutt 1990)。しかしとれまでの慣例的な成長解析は重量増

加速度やその構成についての有益な評価をもたらしはしたが、特にモジュール

(葉や当年枝)の大きさと数に相補関係があるような異なる個体群同士を比較

Q
d
 
no 



する場合には不充分である。なぜなら生物重量よりもモジューノレ数の方が隣接

個体の影響種子の生産、生残、食害抵抗などの生態的能力との関連性が高い

場合が多い (McGraw1990)からである。またこの他にもそジューノレの大きさや

数は養分の転流や水分利用効率 (Givnishand Vermeij 1976)など生理学的に

も影響を与えるだろう。このような観点から個体全体の成長率だけでなく、モ

ジューノレの動態も把握する必要がある。当年枝の脱落が起こる要因として呼吸

量が光合成量を越え、収支のバランスが崩れた場合が考えられるが、シュート

あたりの光合成量の低下をもたらす原因のーっとして上部の葉の自己被陰によ

る光環境の悪化が想定される。個体群間に共通して存在する葉量密度に依存し

た当年枝の脱落はこれを示しているものと考えられる。葉数密度と平均葉重の

関係や当年枝密度と平均当年枝重の関係の推移は、 とのような葉量密度に依存

した当年枝の枯死の結果として現れている。 Kaysand Harper (1974)は草本が

シュートの成長速度や方向を調節することによって、新たに形成されるラミー

ト (ramet)の密度や位置が制御されていることを示唆しているが、ブナにみら

れる当年枝の脱落パタンもこれと同じく、密度依存的な当年枝の脱落によって

自己被陰を避けていると考えられる。特に光資源が制限された場合空間当りの

葉量が一定値に収束し、面積当りでみると落葉広葉樹の基本葉量3ton/ha (Ta 

daki 1966)に近づく。成熟した群落状態での葉量と稚樹の樹冠内での葉量がほ

ぼ等しいという結果は驚きに値し、群落レベノレでも個体レベルでも個葉面積の

違いにかかわらず最適な葉群配置が行われていることを示唆する。個体レベル

で考えると枚数が同じなら大きな葉をつけると葉量密度が増加し、 自己被陰を

もたらす。とれを避けるには余分な当年枝を脱落させるか、長い枝で樹冠幅を

広げるかであるが、葉量が変わらないのに樹冠幅を広げると葉の光合成による

利得 (benefit)は増えず枝の経費 (cost)だけが増大してしまう。実際個体重

と枝重の相対成長関係を見ると、葉面積の大きい個体群で枝への配分が大きい

ことが分かる。 よって各階層から収支の見合わない当年枝を脱落させる方が得

であろう。個葉面積の小さい個体群では当年枝の死亡が下層に限られるのに対

し、個葉面積の大きい個体群で当年枝の脱落が各階層から起とっているのはこ
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のような生物経済学的 (Bloomet al.1985)理由によると思われる。

光環境の悪化は樹高成長(高さ成長)への配分を促進することが予測される

(Tilman 1988)が、本研究の結果はこれを支持する。葉サイズの大きい個体群

はSLAも大きいことと、被陰区での当年枝死亡率が小さいことから、相対的

に耐陰性が高いと考えられる。また個葉面積の大きい個体群では当年枝死亡率

や相対葉重の階層間の違いが少ないのに対し、個葉面積の小さい個体群では下

層の当年枝死亡率が高くて相対葉重も小さい。このことから個葉サイズの大き

い個体群は葉器官を垂直的に分散させるのに対し、個葉サイズの小さい個体群

は、 これを上部に集中させる傾向が強いといえる。換言するとシュート単位の

競争は葉サイズが小さいとより非対称的になり、葉サイズが大きいと非対称性

の程度が弱まるといえよう。

Horn (1971)は深い樹冠形を持つMultilayer(複層樹冠)タイプの樹種の特

徴として個葉面積が小さく、耐陰性が弱いことを挙げ、 Monolayer(単層樹冠)

タイプではこの逆であるとした。 しかしHornのモデルでは葉群の分布のみを取

り上げており、 これを支持する枝のコストは組み込まれていない。これに対し

Kohyama (1991)は個体重に対オる葉の相対成長関係は樹種を通して一定で、枝

重一個体重の相対成長式の切片のみを変化させ、林床でのMultilayerタイプの

有利性をシミュレーションによって示した。ブナの場合は葉重や枝重の相対成

長関係も異なるため、 さらにこの傾向が強まる可能性がある。 Haraet al. 

(1991)は自己間引きが起こっているような高密度樹木個体群でも、ダケカン

パにみられるような相対的に樹高成長に多くを配分する樹高成長タイプとオオ

シラピソに見られるような葉量や直径成長に多くを配分する樹冠成長タイプが

見いだされることから、 これらは遺伝的に固定された成長パタンだとした。ブ

ナでは葉サイズの大きい個体群は個体重一葉重の相対成長係数が小さく(表 3

・4)樹高成長に多くを配分する(図3・15)ことから樹高成長タイプに、

葉サイズの小さい個体群は相対成長係数が大きく、葉量成長に多くを配分する

ことから樹冠成長タイプに対応する。厳密には反応基準の具体的検討が必要で

ある (Futuyma1986， Endler 1986，伊藤ら 1992)ものの、同一条件下で顕著
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な差を示したことからこれらも遺伝的に固定されたものだと考えられる。個体

の各器官の相対成長関係は群落状態におかれた場合、その林分構造に強く影響

される(依田 1971)ので苗畑で観察された上記の結果をそのまま外挿するこ

とはできない。 自然状態での比較が必要である。そこで既存の資料を用いて成

熟した日本海型ブナ林(京都大学ほか 1963，1965)と太平洋型ブナ林(森沢・

平 1957， Nomoto 1964)について胸高直径と葉量の相対成長関係を比較した。

葉面積の大きな日本海側より葉面積の小さな太平洋側個体群の直径一葉量の相

対成長係数が大きいという傾向は、表3・5に示したように大径木を含んだ成

熟した天然林でも変わらない。また第4章で具体的に述べるように、葉面積の

違いにかかわらずどの地域のブナ林でも単木的なギャップ形成に依存した更新

パタンを持っている。このことから、 自然状態での光環境はおおよそ稚樹段階

は被陰区に、林冠に達してからは開放区に相当すると考えられるだろう。 よっ

て苗畑で観察された上記のような特徴が自然状態の大径木にもあてはまると思

われる。

Watson and Witts (1959)は、作物(ビート)の長い選抜と育種の歴史の結

果はNARの高い品種をつくるという形では現れず、相互被陰の影響を減ずる

ような形態を生み出したと結論した。ブナの場合もNARwは個体群聞に差がな

く、形態や成長の仕方に違いが現れていた。このように人為・自然選択は生理

学的に与える効果よりも、生産物質の分配や形態に与える影響のほうが大きい

(Fitter 1986)。ブナの個体群毎にみられる葉の形態や分配・成長パタンの違

いも、 それぞれに水分環境の異なった場で自己被陰を避けて最も効率よく成長

するように自然選択されてきた結果だと考えられるだろう。

η，b
 
4
 



Table 3.5 Coefficients of allometric function， WL(kg)=aD(cm)b， in 4 primary stands. 

Locality a b R N Data source 

Sea of ]apan 0.0163 1. 718 0.984 16 Kyoto Univ.et al.(1965) 
(0.0162) (1.720) (0.979) (14) 
0.0199 1.566 0.976 19 Kyoto Univ.et al.(1963) 
(0.0194) (1.623) (0.983) (17) 

Pacific Ocean 0.0122 1.966 0.987 Nomoto(1964) 
(0.0116) (2.027) (0.983) (7) 
0.0200 1.843 0.986 21 Morisawa and Taira(1957) 
(0.0160) (1.951) (0.987) (15) 

(); Data from trees dbhく31cm.



第4章 群蕗構造の比較と北限地帯におけるブナ林の動態

4・1 調査地と方法

( 1 )群落構造の比較

個葉面積が最大となる北海道と、 とれが最小となる九州で群落構造の比較を

行った。北海道での調査区は渡島半島大千軒岳 (41035'N140日10'E)の中腹に設

けた。大千軒岳は渡島半島南部にある標高1071mの山岳で、一般に地形は急峻

で地質は大部分が古生層よりなる。この地方の年平均気温は8.5-9. 50C、年降

水量は約1200mmで、調査区を設定した標高400m付近の温かさの指数はおよそ

60である。付近ではブナが優占し純林状を呈しでいるが、林冠層にはミズナラ、

ホオノキ、ハリギリ、シナノキ、イタヤカエデがわずかに混生する。亜高木層

にはコシアブラ、ハウチワカエデ等がみられ、林床にはオオカメノキ、オオパ

クロモジ、クマイザサが優占する、典型的な日本海型のブナ林(鈴木 1952、

藤田 1986)で、植物社会学的には大部分がブナーチシマザサ群集に属する

(福島ほか， 1984)地域である。この地域のブナの成木の葉面積は43cm2である

(萩原 1977)。

1989年9月にOQに隣接する標高360m付近の平均斜度5度の成熟した林に、

80m x 150mの調査区 (YQ)をもうけ、 10m x 10mグリッドに分割して生存個体

の胸高直径4cm以上の全個体をナンバリングし、樹種、胸高直径 (db h)、

グリッド毎の位置を記録した。 db hの測定にはスチールテープを用い、測定

単位は lmmとした。

九州での調査を行った三方山は宮崎県の脊梁山地の中に位置する標高1479m

の山岳で、概して地形は急峻で地質は四万十層群によってほとんどが占められ

ている。西側にある大河内集落で年平均気温13.20C、年間降水量3533mmで、ある。

調査を行った標高1300m付近の温かさの指数は約75である。ブナ林は山頂付近

と尾根筋にみられるが、林冠層にも他樹種の混交が多く、林床にはスズタケが
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優占する。植物社会学的にはブナーシラキ群集のスズタケ型に属する(大森，

1986)、典型的な太平洋型のブナ林(藤田. 1986)である。との地域のブナの

成木の葉面積は14cm2で、ある(萩原 1977)。とこでは1988年9月に Point-

centered method (Cottum and curtis 1956)による胸高直径 (dbh>2 c m)の測

定と、 2 0個体の樹高の測定、ギャップ調査を行った(第5章参照)。調査面

積は1.7haで、ある。

また階層構造と樹形を視覚的に把握するため、大千軒岳の他種との混交が最

も多い部分と、三方山の比較的ブナが優占している場所でそれぞ、れ10mx 120m 

のベルトトランセクトをとり、群落側面図を作成した。

上記ニカ所との比較のために個葉サイズが中程度で毎木調査面積が 1ha以上

あるものとして栗駒山 (Haraet al. 1991)とカヤノ平(渡辺 1985)の資料

を用い、 dbhの頻度分布の解析を行った。

(2 )北限地帯におけるブナ林の動態

大千軒岳の標高510m付近の成熟した林に40mx 50mの調査区 (0Q)をもう

け(平均斜度5度)、樹高2m以上の個体について樹種、 d b h、樹高 (H)、

樹冠幅、根元直径、根元位置についての毎木調査を行った。収穫伐採後の1989

年8月に根元円盤を採取して 1年毎の年輪幅を読み取り直径成長・樹齢の解析

を行ったほか、根元位置から個体の分散様式を森下の 10 (Morishita 1959) 

を用いて解析した。

成熟に達する以前の林分構造を把握し、成熟林内の集中斑と併せて時系列化

するため、付近のギャップ下に2mx 2m~10m x 10mの調査区を、大千軒岳と近

い北大桧山地方演習林 (41045'N，140010'E)の標高250mにある50年生の二次林

に20mx 20mの調査区を設定し、毎木調査を行った。

経時データからの森林の回転時間の推定値との比較のため、 YQのギャップ

形成木について dbhの測定を行った他、ギャップの長径・短径を測定し、楕

円近似して面積を算出した。加えて各ギャップ内に存在する樹木数個体の芽鱗
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痕の観察または成長錐によるコアの採取を行い、急激に成長が良くなっている

時点でギャップ形成が起こったとし、 これらの内最も古い年をもってギャップ

齢とした。なおギャップの定義は、 Nakashizuka(1984a)に従い、樹高15m以

上の林冠木が欠落した10m2以上の面積のものとした。

即時的・小面積調査では、例えば死亡率など、直接観察によってしか確認す

ることの出来ない現象の記述が欠落し、サイズ階毎のサンプノレ数も充分に得ら

れないことなどから動態の解析は不十分となる。そこで本研究では大面積の継

続調査も行った。 YQについて1992年9月に生死の確誌 dbhの再測を行っ

た。またYQの中心部80x80mでは胸高直径2c mから 4c mの個体についても

同様の調査を行った。

4・3 結果と検討

( 1 )群落構造の比較

( a )種組成と階層構造

北海道大千軒岳と、九州|三方山のブナ林の林冠木低木層の胸高断面積比を

表4・1、 4・2にしめす。大千軒岳ではブナが85-89%と純林状に近いのに対

し、三方山では林冠層で59%、下層を含めると約54%と他樹種の混交比が高い。

とれはそれぞれ日本海型、太平洋型のブナ林の特徴である(鈴木 1952、浅野

1983、藤田 1986 ， 1987、大沢ほか 1985)。胸高断面積は前者で35.32、後

者が41.74m2/haで、 これらの値は日本海型の森吉山 (36.60m2 /ha)、カヤノ平

(33.18m2/ha)、太平洋型である大台が原 (45.53m2/ha) (浅野 1983) とい

った他地域の成熟したブナ林とそれぞれ似通った値である。 日本海側より太平

洋側でやや高い値を示すが、 との増分はブナ以外の樹種の胸高断面積とほぼ等

しい。

群落側面図を見ると、種の多様性が互いに似通っている部分にもかかわらず
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Tab1e 4.2 F10ristic composition of shrub trees with 
Tab1e 4.1 F10ristic compositio百ofcanopy trees with persentages of basa1 area at 1.3m high 

persentages of basal area at 1.3m high 

Northern area Southern area 
Northern area Southern area Species ∞ SL 

Species ∞ YQ SL Trochodendron ara1ioides 2.57 
111icium religiosum 1.47 

Fagus crenata 84.6788.74 59.11 Lindera umbe1lata 6.64 
Quercus mongolica 0.50 16.28 Parabenzoin tri10bum 4.58 
Magno1ia obovata 2.44 0.96 2.72 Neo1itsea sericea 0.14 
Acer sieboldianum 3.92 Pourthiaea vi110sa 2.58 
Stewartia monade1pha 6.06 Sorbus commixta 9.92 

~ Kalopanax pictus 3.84 1.36 0.26 Ilex macropoda 2.50 
σ〉 Cornus controversa 0.09 Ilex crenata 0.57 

Pterostyrax corymbosa 0.08 Euonymus macropeterus 0.68 0.12 
Abies firma 2.77 Acer sieboldianum 6.01 
Tsuga siebo1dii 0.38 Acer japonicum 43.78 
Carpinus tschonoskii 3.08 Acer ukurunduense 6.85 
Betula grossa 1.88 Acer micranthum 1.18 
Prunus buergeriana 2.80 Acanthopanax sciadophy11oides 0.16 
Ilex macropoda 0.40 Cornus controversa 0.39 
Clethra barbinervis 0.04 C1ethra barbinervis 19.60 
Acer mono 0.60 2.67 Rhododendron di1atatum 1.29 
Acer japonicum 0.50 Pieris japonica 32.53 
Ti lia j aponi ca 7.28 4.20 Lyonia ova1ifo1ia 1. 84 
Acanthopanax 0.56 0.21 Symp1ocos coreana 9.21 
sciadophy11oides Styrax shiraiana 2.52 
Alnus hirsuta 0.92 Styrax obassia 0.47 
Ulmus lac inia ta 0.42 Pterostyrax corymbosa 0.43 

Fraxinus siebo1diana 3.70 
Viburnum furcatum .32.13 0.32 
Viburnum wrightii 2.22 
Viburnum erosum 0.02 



大千軒岳では低木層との階層性の発達は悪いが、三方山では低木層の階層化が

明瞭であることが読み取れる(図4・1)。側面図から樹形を比較すると、 ミ

ズナラには地域による大きな差は見られないのに対し、ブナの樹冠は大千軒岳

で円筒型 (cylindrical)を示し葉層の分布が深いのに対し、三方山ではこれと

は逆に偏平 (planar)で葉層が上部に集中している。これは第3章で検討した

稚樹の成長の傾向と一致する。

このような階層性の発達差を定量的に把握するため、 M-w図 (Hozumi

11)75)を用いて比較した。三方山と大千軒岳でdb hとHの間に拡張相対成長

式(小)11 1969)を適用し、以下の関係を非線形回帰分析によって得た。

三方山 l/H= 1/1.47Dl.00+ 1/23.70 

大千軒岳 l/H=1/0.57D1.23十 1/37.58

、‘，〆、‘，
J

m

m

 

n

l

v

n

b

 

m

m

 

〆aE
、
〆
'z
、

(4・1) 

(4・2)

地上部重 (WT)は IBPデータ(京都大学ほか 1963)から得られた式

、NT=1.58 (D2H) 0.865 ( g ， c m ， c m) ( 4・3)

で各個体の地上部重を算出した。

三方山では3層が認められたのに対し、大千軒岳では最大達成樹高が 10m

以上も高いにもかかわらず2層しか認められなかった(図4・2)。同じ日本

海型のブナ林である芦生でも 2層しか認められなかった (Hozumi1975) ことか

ら、階層構造の発達の悪さは日本海型のブナ林の特徴であると考えられる。

(b)サイズ分布

成熟した森林は空間的に異質なモザイク構造を示す (Watt1947， Naka 1981 

Nakashizuka and Numata 1982a， Kanzaki 1984， Hiura et al.submitted)の

で、サイズ構造の比較にはとれらのモザ、イクを複数含むような充分な面積から
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得られたデータとそのスケーjレの統ーが必要である。とこでは対象面積を 1ha 

以上10ha以下とした。調査面積は大千軒岳で1.2ha (dbh>4cm)、三方山で1.7

ha (dbh>4cm)である。これらに宮城県栗駒山の 1ha (dbh>2cm) (Hara et al 

1991)、長野県カヤノ平の6.25ha(dbh>10cm) (渡辺 1987)を加えて検討す

る。なお栗駒山とカヤノ平のブナの成木の葉面積はそれぞれ36、31cm2である

(萩原 1977)。特に小面積で調査した場合にはdbhの頻度分布は、樹種の

成長・生残特性よりもその調査部分の撹乱履歴を反映すると考えられる。 しか

し後述のように単木的なギャップ形成によって更新が起こっているような成熟

したブナ林では、上記のような広い面積で調査を行うことでdbhの頻度分布

を定常状態として解析することが出来よう。ここではこのような仮定の元に、

dbhの頻度分布をKohyama(1986)の用いたガンマタイプの分布密度関数に当

てはめて比較を行う。

この分布密度関数は以下の形式を持っており、対数変換して重回帰分析にか

けることよって最小二乗法で容易に係数値を求められることと、 L字型分布へ

のあてはまりが良いことにその利点がある。

f (x) =axa2exp (alx) 

lnf (x) =lna+alx+a21nx 

(4・4)

(4・5)

ここで 1n aは曲線全体の高さを、 a 1はその傾きを、 a 2は分布の歪みを表す

(Kohyama 1986)。カヤノ平では測定対象がdb h10cm以上であるためこれに

合わせてどの林分も db h 10cm以上を解析対象とした。これらの各係数値を表

4・3に示し、分布密度曲線を現実データと共に図4・3に示す。

どの林分も林分全体としてはL字形の分布を示しており大きな差はない。最

小階で曲線が落ち込んでいるのは、 a 2が正の値をとった場合 f (0) =0とな

るとの関数の特性によるもので、 5-10cm階をみても実際の頻度に落込みはない。

一方ブナ個体群のサイズ構造には顕著な差がみられる。すなわち栗駒山以外で

は、 a 2の値はいずれの林分でも似通った正の値を示すから、負の指数関数より
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Table4.3 Coefficients of eq.4.5 estimated by least square method. 

Stands a al a2 R2 

Mt.Daisengen， alltrees 一0.808 -0.104 2.215 0.937 
F.crenata -2.532 -0.110 2.692 0.925 

Mt.Kurikoma， all trees 2.806 一0.067 0.743 0.900 
F.crenata -5.434 -0.122 3.590 0.918 

Kayanodaira， all trees -2.074 一0.071 2.087 0.940 
F.crenata -3.113 -0.074 2.391 0.934 

Mt.Sanpo， all trees 3.335 -0.041 0.309 0.873 
F.crenata -5.576 一0.050 2.399 0.354 
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も正の歪度が小さく林分による違いはないが、 1 n aの値が大千軒岳>カヤノ

平>三方山となっており、北方の個体群ほど曲線の位置が高く個体密度が高い

ことを示している。また a1の値は大千軒岳<カヤノ平<三方山となっており、

北方の個体群ほど曲線の傾きが急で大径木の生残率が低いことを示唆する。栗

駒山はこれらの傾向からやや外れるが、解析をdb h 5cm以上とした場合には

大千軒岳、ブナ:. lnf(x) = 0.267 -0.094x +1.7441nx 

栗駒山、ブナ lnf(x)= -0.841 -0.094x +2.0161nx 

R2=0.918 

R2=0.883 

となり、 さきに述べた傾向と一致する。

これら 3つの係数値聞には次のような直線的な関係がみられた。

a =-2.907 a 2+4.294， n=8， r=0.917; Pく0.01

a 1=-0.021 a 2-0.038， n=8， r=0.743; Pく0.01

このことは林分のサイズ分布は一つの係数値だけで規定できる可能性を示して

いる。また曲線の傾きを表す a1はその地域のブナの葉面積と負の相関を持って

いた (r=0.882，n=4; Pく0..05)。つまり葉面積の大きな北方の個体群ほど、小

径木密度が高いにもかかわらず大径木の密度低下が著しいことを示す。さらに

a 1は胸高断面積比から計算した種多様度 (H' 5章参照)と相関を持ってお

り (r=0.860，n=4;Pく0.05)、曲線の傾きが緩やかであるほど多様度が高くなる

ことを示す。

( 2)北限地帯におけるブナ林の動態

( a )水平構造と齢構造

1 0によってOQにおける分散構造を見ると樹冠の小さい中径木が特に強い

集中分布をしており、 これは樹冠投影図によっても視覚的に捉えられる(図4
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. 4)。このような中径木の集中斑の林冠面積 (359m2)、大径木の最大樹冠

面積 (290m2)、YQにおける最大のギャップ面積 (337m2) がそれぞれ似た

値を示したととから、 との林分では単木あるいは数本の林冠木のギャップ形成

が撹乱の主体となっていると推測できる(日浦， 1990)。このような構造は東

北北部 (Nakashizukaand Numata 1982b)、東北南部 (Hara1983， Hara et 

a1. 1991)、長野県 (Nakashizukaand Numata 1982a，渡辺 1985)のブナ林

とも共通しており、葉面積の違いに拘らず単木的なギャップ形成に依存した更

新パタンを持っていることを示す。

OQとこれに隣接した伐採地調査区における db h 10cm以上の個体の樹齢の

頻度分布を図4・5に、 OQにおける樹高2m以上のブナの樹齢と dbhの関

係を図4・6に示す。樹齢の分布は一山型を示し、そのモードは160-220年にあ

る。浅野(1983)はランダムに起こるギャップ形成と不連続なササの枯死によ

ってこのような齢のピークが出来ることをシミュレーションによって示した。

これと同じ様な現象が大千軒岳でも起こっているのかも知れない。 これらの林

冠木 (dbh>2 Ocm)の平均樹齢はそれぞれ204年であった。 この付近では直径1m

を越える個体は非常に稀で、踏査によって確認できたのはYQに生育していた

1本のみであった。 しかし林冠の高さは30mに達する。式 (4・2)による

と林冠層(樹高15m)に達したときのdbhは約20cmである。ブナの直

径が指数的な成長をしていると仮定すると、樹齢と直径との聞に以下の関係を

得る。

1 0 g D 0.0073 x AGE + 0.0176， r =0.742、 P<O.OOl (4・6)

図4・7にOQ内の2つの集中斑における個体の5年毎の直径相対成長率(

RGRD， 1 n Dt+Llt-1 n Dt/ Lld の変化を示す。ほぼ同時に定着したと

考えられるこのようなコホートでも各個体は様々な成長経過をたどる。林冠層

に達している個体のRGRDは多少の振幅はあるもののほぼ指数関数的に減少

していた。しかし林冠層に達していない個体では、 70"-'90年で急激な低下がみ
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らオ1へ林冠個体との分離がおこる。これが成長率のばらつきの主な原因であろ

フ。

(b)林分の発達過程

ギャップ下、二次林成熟林の集中斑に設定した各調査区の平均樹齢，平均

材積，密度，地上部現存量を表4・4に示す。地上部現存量は林齢80年前後ま

で急激に上昇し、その後頭打ちとなる。これを下記のロジスチック曲線で回帰

した(非線形回帰分析，図4・8)。

Y T = 5 . 98 x 104/ 1 + 11 0 e x p ( -0 . 097 t) (4・7)

式4・2と4・6だけから林冠に達したときの樹齢を推定すると 176年となる。

林冠木の平均樹齢は 204年であったから、林冠の平均滞在時聞は 28年とな

るが、式 (4・7)の地上部現存量の推移からこれが頭打ちになっているとき

が林冠に達した時期だと考えると、 この値は過小評価となっている。ギャップ

が形成されるまで下層に生き残っていられる期間がこの誤差(約50年)に相

当すると考えられる。

一方下式のように平均樹齢の増加にともなってD2Hのばらつきは小さくなり、

自己間引きによって成長の悪い個体が枯死していくことを示す。

CV of Log(D2H)=33.76-0.16x(Age) r=0.688，Pく0.05 (4・8) 

このような傾向はAbies属の純林で、も観察されている (Mohleret al.，1978、

Kohyama and Fujita， 1981)。

(3)森林の回転時間

( a )推定方法の検討
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Table 4.4 Outline of studied plots and culculated mean aboveground biomass and stem density. 

Plots Altitude Surveyed Enumerated Age Mean D2H Density Aboveground 
(m) area (m2) trees (yr) (cm3) (m-2) biomass (cm3m-2) 

Q1 420 4 All 4 22.2 5.25 116.7 
Q2 510 68 H>2m 11 437.5 0.64 281.2 

σ3 Q3 520 57 H>2m 22 14.2x103 0.45 6.5x103 。
Q4 510 58 H>2m 25 5.2x103 0.43 2.2x103 

Q5 250 1000 dbh>lcm 42 4.1x104 0.91 3.8x104 

Q6 250 1000 dbh>lcm 47 6.9x104 0.67 4.7x104 

Q7 250 400 H>2m 50 2.2x104 0.69 1. 5x104 

C1 420 95 dbh>10cm 91 5.7x105 1. 7x10-1 9.5x104 

C2 400 360 dbh>10cm 108 2.0x106 3.3x10-2 6.8x104 

C3 520 232 dbh>lOcm 174 2.6x106 8.6x10-3 1. 2x104 

C4 520 160 dbh>10cm 181 6.9x105 5.0x10-2 3.5x104 

C5 520 173 dbh>lOcm 198 1.2x106 2.8xl0-2 3.4xl04 

C6 520 268 dbh>10cm 205 4.6x106 1.5xl0-2 6.8xl04 

C7 520 207 dbh>10cm 222 2.1xl07 4.8xl0・3 1.0xl05 

C8 520 136 dbh>lOcm 271 9.3xl06 7.3x10・3 6.9xl04 
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個体群や群集がどの程度の速さで入れ替わっており、 これが群落タイプによ

って異なるのかという興味から現在までに世界各地の森林でその回転時聞が推

定されてきた (ex.Ashton 1978， Runkle 1982， White and Pickett 1985)。

しかし回転率に大きく関与する個体の死亡のデータは、直接観察によってしか

得ることが出来ないにもかかわらず、 これを間接的に即時的な方法によって推

定した研究が多い。とのような方法には、大径木と小径木の分解速度が等しい、

パッチの面積が等しいなど様々な仮定が必要であり、とれは明らかに現実にそ

ぐわない。よって対象範囲をどの様に設定するかで推定値も大きく左右される

と考えられる。群集間の比較には当然正確な値が求めらるので、 まず方法論を

検討するために現在までに世界各地で算出された森林の回転時間とその調査方

法の関係を文献から調べた(図4・9)。

経時的に単木の成長・枯死を追跡調査した場合には調査スケーノレに依存せず、

針葉樹林の約300年という値を除いてどの森林でも 100年前後の値をとる。一

方即時的なデータから推定した場合は、世界中のどの様なタイプの森林であっ

ても推定値は調査スケーノレと共に増大し、推定値が調査スケーノレ依存的である

ことを示す。以上のような理由から、即時的データによって群集間の比較を行

う場合には調査スケーノレの統ーが必要であるといえる。

(b)即時データからの推定

YQにおける最も古いギャップ齢は26年であり、 これ以降のギャップ齢は特

定の年に集中することはなかった。そこで現存する枯損木の枯死が最近25年間

に起こり、ギャップ形成速度は一定であると仮定して解析を行った。林冠木の

枯損率は、サイズが大きくなるにつれ急激に増加し(図4・10)、大径木に

なるほど外的撹乱による抵抗性が弱く、枯損しやすいことを示唆する。調査し

た1.2ha内に約340m2を最大に18個のギャッブが存在し、総ギャップ面積率は調

査面積の17.{}%、そのうち立ち枯れによるギャップの総面積は185m2で、あった。

YQが動的平衡状態にあり、林冠面積，現存量が一定と仮定すると、林冠面
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積とギャップ形成速度、現存量と新生部分量や枯死量から森林の回転時間(平

均林冠滞在時間)を算出できる。実際，83"" ' 89年の6年間でのYQの中心部に

おける枯死量と純生産量はほぼ等しかった(日浦， 1990)。各推定方法は以下

のように行った。

1 )ギャップの形成速度と林冠面積

先ず次の4つの仮定を設ける。i)ギャップ面積は一定の速度で減少する。

ii)新しいギャップ形成がなければギャップはT年で消失する。 ii i)初期状態

t = 0で総ギャップ面積はGo iv)林分は平衡状態を保っている。

ある時聞におけるギャップ面積を S (t) とすると、

S (t) =-rJd t=-r t+C ここに rは減少速度 (4・9)

また S (0) =G， S (T) =0 (4・10) 

であるから、

r=G/T (4・11) 

式4・9、4・10、 4・11から

S (t) = G (1 -t /T) (4・12) 

i v) より平均ギャップ形成速度を aとすると式4・10、 4・12より

.LIS=a t=S (0) -S (t) =G/T. t (4・13) 

Tを25年とし、 Gは1730m2であったから、 これらを式4・13に代入するとギ

ャップ形成速度 a は 69m 2 • ha-1・yr-1と算出された。

II)年間枯死量と現存量

式4・2から枯死木の樹高を推定し、 これとあわせて式4・3から枯死した

地上部重を求め、 これを25で除した値を年間枯死量とした。

YQにおけるこれら 2種類の方法で回転時間は約120"-'133年となった(表4

. 5)。

日本のブナ林で同様の方法で回転時聞が推定された森吉山 (Nakashizuka

1984)と大台が原(浅野 1983)はそれぞれ97"""194、132.....，263年で、大千軒岳

での値に比べてやや大きな値をとる。なお上記3カ所はそれぞれ2.4ha，1.2ha，

1.2haで、あり、 スケーノレは間程度と見なせる。
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Table 4.5 Turnover time of a forest in Mt.Daisengen， calculated from instantaneous data. 
See the text for the calculation procedures. 

Method for calculation A B νB(弘) Turnovertime(yr) 

l)Annual death(A) and 1.47 195.67 0.70 133 
aboveground biomass(B)[t/ha] 

2)Annual gap formation(A) 69 8270 0.83 120 
and canopy area(B)[m2/ha] 

Table 4.6 Turnover time of a forest" in Mt.Daisengen， calculated from successive data. 
See the text for the calculation procedures. 

Method for calculation A B AlBC弘) Turnovertime(yr) 

l)Annual increment(A) and 3.27 208.60 1. 57 64 
aboveground biomass(B);[t/ha] 
2)Annual death(A) and 2.39 208.60 1.15 87 
aboveground biomass(B);[t/ha] 
3)Annual gap formation(A) 120.2 8300 1.45 69 
and canopy area(B)[m2/ha] 
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一回の強風が単木の幹折れ・根返りを必ず引き起こし立ち枯れとは独立であ

ると仮定し、強風の再来間隔と地域別の平均ギャップ面積、立ち枯れ率(第5

章参照)からギャップ形成速度の緯度傾斜を求めると(日浦 1990)、 とれら

の推定値とほぼ一致し、緯度の上昇と共に回転時聞は短くなった(図4・11) 

( c )経時データからの推定

YQにおいて1989年から1992年の3年間、個体毎の成長・枯死の実測を行い、

ギャップ形成速度、年間枯死量・成長量と現存量から算出した結果を表4・6

に示した。回転率の厳密な定義(森下 1975)を考慮、して現存量はこの期間の

最大値を用いた。即時データから得た値と比べて小さい値となり、回転時間は

50.......70年となった。

(b). (c)のどちらの推定方法によっても、 より南のブナ林と比較して

小さい値をとったことから、北限地帯のブナ林の林冠の滞在時間は本州以南の

ブナ林と比較して相対的に短いことが示唆される。

(4 )サイズ依存的な成長率・死亡率と生残曲線

ここではYQでの3年間の経時データをもとにサイズ階毎の成長率・死亡率

と新規加入率を求め、即時データと併せて成熟林の生残曲線を導く。 db hの

頻度分布がL字形をしていたため、各クラス毎に充分なサンフ。ル数を得るため

にこれを 2-4、 4-8、 8-16、 16-32、 32-64、 64-128 

cmの6クラスに分けて解析した。

相対成長率はサイズ階の増加にともない雨対数軸上で直線的に低下する(図

4・12)。

ln RGRD = -0.4781nD -1.515， r=0.994， Pく0.001 (4・14) 
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これは直径成長量がサイズ増加にともない指数的に増えることを意味し、図4

・6にみられた樹齢一直径聞の関係、と整合的である。死亡率は密度との明瞭な

関係はみられずサイズのみに依存しており、即時データでのサイズ階毎の枯損

率 (M)は大径木で急激に高くなっていたことから(図4・10)、

b在=c十 C1 1 n D 十 c2(lnD)2 (4・15) 

とおいた。各係数を重回帰分析によって求めると、 c=0.0218、 C 1 =一0.0359、

C 2 = 0 . 0161 (n=6、R2=0.910、P<0 . 01 ;図4・13) となった。なお db h 

が16cm未満の個体の死亡はすべて被陰による立ち枯れで、 16cm以上の個体の死

亡はすべて幹折れによって起こった。実生から測定対象への新規加入率 (R)

は密度との明瞭な関係はみられなかったので、一定とした。

R= d (constant) =0.018 (4・16) 

これらからサイズのみに依存した成長率・死亡率によって生残曲線を導くこと

が出来る。

(2 )節で対象とした個体群は一定の期間に発芽した稚樹によって構成され

ているコホートだと考えられるから、個体密度の林齢に伴う変化は一種の生残

曲線として捉えられる。発芽から林冠木までの全生活史を通じて死亡率が一定

と仮定すると、下記のような負の指数関数で回帰できる。

ln ρ=-0.0096 t +0.127 r=0.939， pく0.001 (4・17) 

しかしこれまでの結果から死亡率一定という仮定は成り立たない。 よって式4

・6、 4・17より推定すると生残曲線は図4・14のようになった。 100年程

度までは急激に密度の減少がおこり、その後数十年の安定期を経て200年前後か
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らまた急激な密度低下が起こる。

4・3 考察

個体群の水平構造の比較から、個葉面積の違いにかかわらずどの地域のブナ

林でも単木的なギャップ形成に依存した更新パタンを持っていると考えられる。

第3章で述べたように生物経済学的な要請から、個葉サイズの大きなブナはギ

ャップ内の光環境と近いと考えられる条件で樹高成長への配分が大きくて、 ど

の階層からも枝の脱落が起こるために葉群を垂直的に分散させた細い円筒型

(cylindrical)樹冠となる、樹高成長タイプである。一方個葉サイズの小さな

ブナは葉量成長への配分が大きくて、枝が下層から枯れ上がっていく傾向が強

いために葉群を上部に集中させた偏平な (planar)樹冠となる樹冠成長タイプ

であると考えられたが、成熟林での観察はこれを裏付けている。偏平な樹冠は

それより下層の散光による光条件を改善し、空間的にも間隙が出来ることで階

層構造の発達を促し、種多様性を高めるだろう (Givnishand Vermeij 1976， 

Terbog 1985)。図4・1に見られたような樹冠形と階層構造の違いはこれに

対応している。またSato(1989)はアマゾンで、降水量の変化に伴う樹冠形の変

化を調べ、降水量が増加するに従いより偏平な樹冠が増える傾向が種を越えて

存在するとを示した。このような樹冠形の変化はブナを含む樹木の光合成時に

おける水分利用効率を高める結果としての収紋形態として捉えることができる

かもしれな1;¥0

ブナ個体群のサイズの分布密度曲線は葉面積が大きくなるにつれてその位置

が高く傾きが急になり、最も葉面積の大きな大千軒岳のブナ林では、小径木密

度が高いにもかかわらず大径木密度の低下が著しい。直径成長量はむしろ指数

的に増加していることから、成熟林のサイズ構造が安定的であると仮定すると

この大径木の密度低下は一方向的か二方向的かという競争様式 (Weiner1990， 

Hara 1992) と死亡率の高さに起因していると考えられる。直径相対成長率の

。d
ワ
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経時変化が振動しながらもほぼ直線的に減少していること(図4・7)は、齢

の増加にともなう直径の指数的増加(図4・6)や直径相対成長率の直径階毎

の指数的減少(図4・14) と対応している。このように成長率のサイズに

対する依存性が強いことは葉面積の大きなブナ個体群の特徴であり、第3章で

論議したような耐陰性の高さも小径木の個体密度の高さを間接的に保証してい

ると考えられる。ただし個葉面積の小さな個体群でサイズ依存性が弱まるかど

うかの判断材料はなし、

Kohyama(1988，1989，1991)はサイズ構造を持つ樹木個体群において一方向的な

競合を仮定し、ある個体の成長はそれより大きな個体の積算胸高断面積の影響

を受けると考えて拡散モデ、ノレ (Hara1984a，1984b)を用いてサイズ構造の動態

を解析した。サイズxの成長率は

G (t， x) =xRD (t， x) (4・18) 

ここにRDは直径の相対成長率である。拡散モデ、/レは成長率の分散D(t，x) 

も問題とするが、安定した構造を持つ成熟林ではその効果は小さい (Kohyama

1991)のでここでは取り上げない。ここに成長率は経験的に

G (t， x) =x (a-atlnx-a2B) (4・19) 

と与えた。 .，... .，... Iァ
」ー、_Vl-

x max 

B=π/4.J x2f (t， x) dx (4・20)

X 

で、あるサイズより大きな個体の積算胸高断面積を表す。 YQを40mx 40m 6 

個と40mx 30m 2個に分割し、各グリッド毎にもとめると、 a=0.0334、 a t 

0.0070、 a2=0.000125 (n=28、R2=0.596、Pく0.01)となる。 a2の値は熱帯林

(0.000655)や照葉樹林 (0.000458)での値 (Kohyama1991)にくらべて非常

4
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に小さく、とのような解析からも個葉面積の大きい個体群のブナは成長率が個

体サイズに強く依存していることが分かる。

競争の様式は個体個体君主群集の各レベルでその構造を規定する重要な要

因であり、選択圧としての理解が必要であろう (Weiner1990) 0 Kohyama ( 

1991)は降雨林において一方向的競争、二方向的競争、無競争の 3つの仮定で

定常サイズ分布をシミュレーションによって導き、一方向的競争が現実の分布

を最もよく説明できるとした(ここでの一方向競争はWeiner(1990)の定義に

したがい、大きな個体がサイズの差以上に資源を獲得することを意味する)。

またHara(1992)は一方向的競争が強いと定常サイズ分布の傾きが強いとし、

Yokozawa and Hara (1992)は樹高成長タイプは樹冠成長タイプに比べてより一

方向的な競争となることを予測した。既に述べたように個葉面積の大きな個体

群は樹高成長タイプに、個葉面積の小さな個体群は樹冠成長タイプに相当する。

これらのことから日本各地のブナ林のサイズ分布の違いは、葉面積の大きな個

体群ほどより一方向的な競争が働いていることを示すものと考えられる。また

サイズ分布密度関数の傾きが緩やかなほど種多様性が高いことから、このよう

な一方向的な競争の程度は種の多様性にも影響していると考えらオしブナの占

めた後の空間に他の種がランダムに入り込んでいることを示唆する。ブナのサ

イズ依存的な死亡率もこのようなサイズ頻度分布の規定を助長しているのだろ

ワ。

Nakashizuka (1984)は森吉山のブナ林(日本海型)の生残曲線を即時的デー

タを元に解析し、林冠に達してからの死亡率はそれ以前に比べて低いとしたが、

本研究の大千軒岳の経時的データによるとサイズ毎の死亡率は、中径木で最も

低くなる 2次曲線で近似された。これはNakashizuka(1991)が大台が原のブナ

林(太平洋型)で経時データによって得たパタンと似通っている。ただし大千

軒岳と比較して小径木 (dbh<10cm)の死亡率は3-4倍なのに対し、大径木

(dbh> 61 cm)の死亡率は約1/2である。さらに最高樹齢を比較すると長野県

で得られた435年(長野営林局 1976)、森吉山での400年程度(浅野 1983) 

という値に対し、渡島半島で現在までに確認されたブナの最高樹齢は283年(日
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補 1990)である。また林冠の平均滞在時間(回転時間)は優占種の成木の死

亡率に大きく影響されるので、大千軒岳での回転時間が相対的に短いことは林

冠木の死亡率が他地域に比べて高いことを示している。一方新規加入率は1.

8%/yrであり、スズタケの優占する太平洋型ブナ林のo. 3%/y r(Na 
kashizuka 1991)に比べて高い。サイズ構造やサイズ階毎の成長率・死亡率と

併せて考えると、個葉サイズの大きい北限地帯のブナの寿命は相対的に短く、

個葉面積のような形質と共に個体群動態も地理的に変化していることを示唆す

る。分布域によって個体群動態が異なることはいくつかの樹種で既に報告され

ているが、その変化の仕方は樹種によって異なっている。 Pinusresinos aは山

火事に依存して更新するために分布の中央で更新時期が集中し、寿命が短く、

樹齢とサイズの相関が低い傾向にあるのに対し (Butsonet al.1987)、 Tsug 

a canadensi sでは成長率に変化はないものの北限付近での更新が不連続で寿

命が短く (Kavanaghand Kellman 1986)、Eucalyptusdelegatensi sでは降水

量の少ない場所での更新が不連続となり、直径成長率も低下する (Bowman an 

d Kirkpatrick 1984)。これに対しブナの場合は寿命とサイズ構造に地理的

変化が現れているといえよう。

このようにブナの表現型の違いは群落の組成や構造にも影響を与えていると

考えられるが、群落の組成や構造に影響を与える他の重要な要因にギャップ形

成が挙げられる (White1979， Whitmore 1982， Pickett and White 1985)。し

かし同ータイプの群落でギャップ形成パタンの地理的変化を扱った研究はほと

んどなく (Veblen1989， Runkle 1991)、次章でこの問題を扱う。
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第5章 ギャップ形成の特徴と種多様性の地理的解析

5・1 対象地

解析対象としたのは、 日本海型ブナ林が黒松内 (42日40'N，140020'E:Ku150m 

alt.)、南茅部 (41050'N，140055'E:Mi350m alt.)、大千軒岳 (41035'N，

140日10'E:Ds360m alt.)、 白神山 (40日30'N，140日OO'E:Sh500m alt.)、森吉

山 (40日00'N，140030'E:Mo800m alt.)、鳴海山 (38日22'N，139041'E Na 720 

m alt.)、 日尊ノ倉山 (37白28'N，139020'E:Hi900m alt.)、栗駒山(38日57'N

，140白48'E:Kr870m alt.)、朝日岳 (38022'N，139041'E A1 1280m， A2 1400 

m alt.)、飯豊山 (37白55'N，139040'E:I450m alt.)、カヤノ平 (35白48'N138

030'E Ka 1400m alt.)、 白山 (36日18'N，136043'E:Ha1 1280m， Ha2 1400m 

a 1 t.)、芦生 (35018'N，135045'E:As1750m， As2 660m alt.)、大山 (35日23'

N，133日35'E D1 940m， D2 1150m， D3 930m alt.)、太平洋型ブナ林が小川

(36054'N，140日18'E Og 650m alt.)、天城山 (34自52'N，138日55'E:Am 1400 

m alt.)、大台が原山 (34012'N，136006'E:Oh1550m alt.)、三方山(32日20'

N，131白10'E:Sa1250m alt.)の計23林分である。以上の林分は四国地方を除

いでほぼ日本全国に分布している。解析に用いた林分と強風の再来間隔を推定

した場所の位置を図5・1に示した。解析した林分はすべて最近の伐採の記録

のない成熟したブナ林で、植物社会学的にはササーブナ群集に属する (Sasaki

1970)。これらの森林は温かさの指数で45から 85の範囲にある (Ki r a 

1977)。とれらの林分の林冠はブナ、 ミズナラ、イタヤカエデ、 シナノキの

ような遷移後期に現れる種 (Kikuzawa1983， Koike 1988)、ホオノキ、 コシア

ブラ、ハリギリ、キハダのような中期に出現する種とミズメ、 ミズキのような

遷移初期の種のうちのいくつかの組合せによって構成されている。これらの種

は、東北日本に分布を欠くミズメを除いて地理的には全ての対象地に分布する

( Kurata and Hayama 1971， Horikawa 1972)。またモミ、 ウラジロモミやツ

ガが日本列島の太平洋側南西部の地域でしばしば出現する (Shidei1974)。
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5・2 方法

Ku~Sa では Point-centered method (Cottam and Curtis 1956)によって

林冠木(胸高直径20cm以上)の個体の種名と胸高直径を記録した。コンパ

ス線に沿ってランダムに20点以上を選定した。調査面積はそれぞれ約2.0ha、

1.7haで、ある。 Dsでは80x150mの調査区を緩やかな山腹斜面に設定し、全ての

林冠木の調査を行った (4章YQ)。林冠ギャップのサイズは、長径と短径を

測定して楕円近似して面積を求めた。ギャップ形成木についてはその種名、胸

高直径、枯損形状(幹折オ1へ根返り、立ち枯れ)を記録した。 MiとAmで、は

ラインセンサス法(由井 1978)によりサンプ勺レ数が24以上となるまでギャ

ップ形成木のみ調査した。これらKu， D s， M i， A m， S aの調査はそれ

ぞオt.. 1992年5月、 1989年9月、 1990年6月、 1991年8月、 1988年9月に行っ

た。

温帯林の自然撹乱体制は風倒によることが多い (e.g.Runkle 1982， Naka 

1982， Nakashizuka 1984， Kohyama 1987)ので、 この研究でも風倒を撹乱の主

な要因とみなした。どの地域でも強風の再来がランダムなら、強風の再来間隔

(x) の相対頻度分布は負の指数関数となる (Naka 1982)。撹乱の再来間隔の

ような選択圧を評価するためには長期間のデータを必要とする。 よって各地域

に何年間隠で強風が襲来したかの決定のために、西暦1670年から 1900年までに

おこった強風による災害の定性気象記録を用いた。再来間隔は二つの強風の間

隔とした。平均再来間隠の推定のために次のような形式を持つMNY法 (Hozu 

mi and Shinozaki 1970)を援用した。

φ(x) =α ・e-U X (5・1) 

:単位面積でのxの分布密度関数
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x max x max 

M=J xφ(x) dx/J φ(x) dx=x+l/μ(5・2)

x mln x mln 

:最大値から xまでのxの積算平均

ギャップの特徴と種の多様性を検討するための林分の概要を既存の資料から

のデータと共に表5・1に示す。解析に用いた既存の資料は、調査面積が 1ha 

以上でデータセットが明確なものに限った(浅野 1983、Nakashizuka1984， 

1988， Yamamoto 1989，渡辺 1989、丸山ほか 1989， Hara et a1. 1991)。こ

れらのデータに各地域での葉面積(荻原 1977) と最寄りの気象観測所からの

気象データを加え、各変数聞の相関を解析した。温度環境は吉良の温量指数

VV 1 (Kira 1977)で代表した。標高増加に伴う気温逓減は0.60C/100mとし

た。種の多様性と強風の再来間隔の関係を検討するため、各林分と最も近い地

域のデータを用いたが、 Mi， 1， Hi， Og， Ka， Amは再来間隠を推定

できた場所と離れすぎているか、データが欠けているためにこの解析から除外

した。

5・3 結果と考察

ギャップの特徴と林冠木の種多様性は表5・1に示したように林分によって

大きく異なっている。最小二乗法によって決定した各変数聞の相関係数を表 5

. 2に示した。

特に高緯度地域で、ギャップサイズが増大するほどギャップを通過して林床

に到達する光量が、平均値、範囲ともに増加することが知られている (Canham

et a1.1990)。よって緯度とギャップサイズがギャップ光環境に及ぼす効果は

単一の森林群落タイプでも地域によって異なるだろう。平均ギャップサイズは

ギャップ形成木の平均サイズ(平均胸高直径)と高い正の相関を持つ (r= 
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Tab1e 5.1 Comparison of gap characteristics and species richness in coo1-temperate forests， Japan. 

Loca1ity 'PB" Density Gap area MGS 班X;MMaltip1e SDR SDI Number of Refe1enceb 

(ha-1) (拡) (m2，n) (cm) gapC弘) 制，n) 印') specles 

Kuf + 180 10.1 128.5 (24) 53.0 45.8 13.5 (37) 1.08 6 CS 
Mi + NG NGc NG NG 25.0 16.7 (24) NG NG CS 
Ds + 208 17 .0 113.0 (8) 53.1 38.9 12.9 (31) 0.79 9 CS 
Sh 十 NG 8.0 94.0 郎 NG NG 1.02 
Mo + 153 20.5 137.0 (36) NG 55.6 14.1 (71) 1.47 5 2 
Na + ト!G 11.4 53.0 (23) NG 26.1 7.1 (28) ト巴 NG 3 
A1 + 181 9.9 105.9 (22) 68.6 9.1 29.2 (24) 1.37 4 
A2 134 14.0 86.1 (24) 67.6 。20.8 (24) 2.04 7 4 

+ 133 20.6 164.9 (18) 76.2 16.7 57.1 (21) 1.41 4 
Hi + NG 9.0 174.0 (27) NG 8.3 7.7 (26) NG NG 3 
Kr + 193 NG NG NG 15.6 38.9 (37) 1.58 14 7 
Og NG 6.2 98.0 NG NG NG NG 3.75 35 
Ha1 + 139 15.2 99.6 (18) 65.6 5.6 52.6 (19) 0.72 5 4 
Ha2 + 190 11.2 53.1 (16) 54.4 。81.3 (16) 。 4 
Ka + 139 37.3 361.0 NG 64.9 NG 40.2 (102) 0.84 6 1，5d 

Da1 430 4.1 60.8 (34) 46.6 26.5 63.8 (47) 1.84 6 4 
Da2 162 10.3 58.9 (46) 44.8 10.9 41. 2 (51) 2.06 7 4 
Da3 100 21.1 141.5 (31) 89.8 16.1 32.4 (37) 2.01 11 4 
As1 332 13.2 36.8 (43) 43.0 9.3 40.4 (47) 2.19 10 4 
As2 198 18.3 112.5 (26) 69.6 3.8 33.3 (27) 3.60 17 4 
Am + 郎 NG NG NG 。74.2 (31) NG NG CS 
Oh NG 18.5 66.0 (34) NG 48.5e 17.2 (64) 2.31 13 6 
Sa 174 10.1 68.7 (24) 70.8 4.2 33.3 (24) 2.11 15 cs 

MGS;Mean gap size，阻X;M;Meandbh (F.crenata) of gap makers， SDR;Standing dead ratio， SDI;Species 
diversityof canopy t~ees (H'). .Percentage basa1 area of F.cranata in each stand more than 70. 
bCS = Current study; 1 Nakashizuka 1988; 2 Nakashizuka 1984; 3 Maruyama et al. 1989; 4 Yamamoto 1989; 
5 Watanabe 1989; 6 Asano 1983; 7 Hara et a1. 1991. cNG = No data given 
dPercentagεgap area and mean size of gaps from 1， and SDR from 5. These data were neglected in 
the ana1tsis because of itsirregu1arity. eThis data neglected in the analysis because this stand was 
dominated by Abies homo1epis which have shallow roots for easy uprootings. 
。Abbrebationsare the same in Fig.1 

寸よ。。
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Table 5.2 Coefficients of correlations between each variable 

WI AP LA Ln SD Ln MGS Sr MGR Ln開児M GAR SDR SD! NS 

LAT -0.308 -0.710 0.860・・ -0.096 0.477・0.619・・ 0.152 0.006 -0.725・・ -0.396 -0.466 
WI -0.148 -0.263 0.241 0.037 -0.221 0.199 -0.029 0.108 0.652・・ 0.465 
AP -0.627・・ 0.197 -0.442 -0.320 -0.066 0.106 0.513 0.378 0.524・
LA -0.000 0.417 0.729・・ -0.278 0.087 -0.627・-0.476・ -0.518・
Ln SD -0.593・0.135 -0.748・・ -0.632・-0.268 0.141 0.040 
Ln MGS 0.341 0.712・・ 0.498・-0.442 -0.033 -0.023 
Sr MGR -0.231 0.090 -0.806・・ -0.117 -0.088 
Ln阻氾M 0.626・ 0.287 0.127 0.286 
GAR 0.001 -0.021 0.291 
SDR -0.602 -0.740・

LAT;Latitude， WI;Warmth Index， AP;Annual precipitation， LA;Leaf area， MGR;Maltip1e gap ratio， GAR;Gap 
area ratio， NS;Nurnberof canopy tree species. Other abbrebations are the same in Table 1. 
Ln;Logarism， Sr;Squere root 
Significance level: *;P<0.05 ，わ~;Pく0.01



0.712， Pく0.01)一方、ギャップ形成木のサイズは林分密度の影響を受けている

(r=-0.748， Pく0.01)。しかし日本列島の冷温帯林における平均ギャップサイ

ズの変動幅は小さいので、同一林分内のギャップサイズと種多様性の関係、につ

いてNakashizuka(1984，1989)とHara(1985)が示したと同様に、種多様性の

変化の原因とはならない (r=-0.033，P>0.05)。光の入射角と総光量は高緯度

地域で低い (Terborgh1985， Canham et al.1990)が、高緯度地域でギャップ

サイズがやや大きい (r=O.477， Pく0.05)ととがこの光量の低さを補償している

のだろう。

ブナの葉面積は緯度の増加と共に大きくなり (r=-0.860，Pく0.01)、年降水

量とともに小さくなる (r=-0.627，Pく0.01)。平均気温は緯度の増加と共に低

下するので、 このことは各地域の環境で葉の水分利用効率が最大化している

(Parkhurst and Loucks 1971)ことを示唆する(第3章参照)。マルチギャッ

プ率(複数のギャップ形成木によって形成されているギャップがギャップ数全

体に占める割合;MGR)は、温量指数や年降水量とは相関がない (P>0.05)

が、ブナの葉面積と高い相関を持つ (r=0.729，Pく0.01)。 この事実は撹乱に対

するブナの影響度は環境因子ではなくそれ自身の形態によって規定されている

ことを示す。 これら低緯度から高緯度に向かつて増加する撹乱の影響度がブナ

の葉面積に対して依存するのは、小さい葉を持つ個体群の樹形が偏平なのに対

し、大きな葉を持つ個体群の樹形が細い円筒型をしている (3，4章参照)と

とに原因しているだろう。この円筒型樹形が強風撹乱に対する"ドミノ効果"

を引き起こすのだろう。ブナの樹形形成パタンの違いが、撹乱体制の地理変異

の仲介をしていると考えられるのである。

MGRと立ち枯れ率 (SD R;立ち枯れ木が枯損木全体に占める割合)には

負の相関がみられた (r=-0.806，Pく0.01)。このことから SDRは物理撹乱の

影響を余り受けずに生物的影響によって枯死するものの割合と考えることが出

来る。ブナの純林(ブナが林冠の70%以上を占める)では、 SDRは緯度の上

昇と共に減少する (SDR=一0.078Lat.+3.325， r = 0.725， n = 12， Pく0.01

;図5・2)。この回帰直線はブナの北限でSDR=O、南限でSDR=lの
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2点を結ぶ直線と異ならない (ts=0.509， 0.6くPく0.7)。 これに加えて SDR

は有意性は低いが、莱面積と相関を持つ (r=-0.627，Pく0.05)。これらのことは

ブナにとっての各地域の環境条件の善し悪しがSDRに反映されていることを

推察させる。

最小ニ乗法で決定した式5・1の各地域での係数と強風の平均再来間隔(

1/μ; MT  1)を表5・3に示した。このMTIと緯度との相関はみられな

かった (Kenda 11の順位相関;τ=0.022，n=17， P>0.05)のでMGRを撹乱の

強度と見なし、 MTIを撹乱の頻度と仮定してこの撹乱傾度に沿った各林分の

種の多様性の変化を図5・3に示した。この図は二つの撹乱傾度に沿って種の

多様性が山型の曲面を描くことを明確に示している。とのことは種数で見ても

同じ傾向が得られる(図5・4)。ブナの優占は高頻度低強度撹乱か、低頻度

高強度撹乱地域で達成されている。多様度の高い (H' 註2)林分では遷移初

期種と中期種の胸高断面積に占める割合は17.1-50.7%であるが、多様度の低い

(H' < 2)林分では0-27.6%であった。とのように日本のブナ林においても、
中規模撹乱はカンパのような速い成長速度を持ち早くから繁殖を行う遷移初期

種と、ブナやミズナラのように成長が遅く繁殖開始齢の遅い後期種(小池ほか

1992)の共存を可能にしていると考えられる。

種多様度・種数と、温量指数をのぞく各変数には明白な関係はみられなかっ

た。温量指数と種多様度との正の相関心=0.652，Pく0.01)は利用可能なエネル

ギー量がマクロスケーノレで、の種多様度を決定しているという対抗仮説 (Wright

1983， Turner et al.1987， Currie 1987，1991) も部分的には支持する。特に

地理的スケーjレで、は種の多様度に及ぼす要因は複数の相互作用となってしまう

ため、観察された現象をたった一つの要因のみで統一的に説明するのは困難で

ある。換言すればとれはスケール問題であろう。この研究で扱った風倒のよう

な撹乱は、 より大きなスケーノレでのエネルギ一分布のもとで、 ローカルな資源

利用可能性の時空間的変動 (Denslow1985， Pickett and White 1985)に影響

を及ぼしていると考えることが出来る。

F
D
 

Q
U
 



Table 5.3 Coefficients of eq.5.2 deterrnined by the 1east square rnethod. 

Loca1ity(Syrnbol) α μ 1/μ N Refe1ence 

Donan(Do)* 7.26 0.182 5.51 40 Sapporo Distr.Meteor.Observatory(1962) 
Akita(Ak)* 1. 30 0.072 13.81 18 Akita prefecture(1960) 
Iwa te(Iw) 9.09 0.202 4.95 45 Morioka Distr.Meteor.Observatory(1979) 
Yarnagata(Ya)* 12.80 0.267 3.75 48 Yarnagata prefecture(1956) 

∞ Miyagi血g) 27.78 0.347 2.88 80 Sendai Distr.Meteor.Observatory(1963) 
σ3 Gunrna(Gu)* 3.53 0.101 9.92 35 Maebashi Distr.Meteor.Observatory(1982) 

Sa i ta rna (Sa) 37.16 0.459 2.18 81 Saitarna prefecture(1970) 
Chiba(Ch) 21. 50 0.312 3.21 69 Tyohshi Distr.Meteor.Observatory(1969) 
1 s h ikawa (I s)* 20.56 0.282 3.55 73 Ishikawa prefecture(1961) 
Gifu(Gi)* 8.68 0.136 7.37 64 Gifu Distr.Meteor.Observatory(1965) 
Aichi (Ai) 48.13 0.535 1. 87 90 Nagoya Distr.Meteor.Observatory(1970) 
Nara(Na) 4.87 0.152 6.57 32 Naka(l982) 
Shirnane(Si)* 1. 67 0.083 11.99 20 Matsue Distr.Meteor.Observatory(1968) 
Yarnaguchi (Yg) * 11.90 0.229 4.37 52 Yarnaguchi prefecture(1972) 
Kouchi (Ko) 28.13 0.306 3.27 92 Kohchi prefecture(1960) 
Miyazaki (Mi) 6.42 0.121 8.25 53 Miyazaki Distr.Meteor.Observatory(1967) 
Kagoshirna (Ka) 5.16 0.136 7.37 38 Kagoshirna Distr.Meteor.Observatory(1967) 

*:Japan sea side 
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結論

本研究は地理変異を詳細に解析することを通して樹木個体群を構成する個体の

形質の変化にょうて個体群構造や群集構造がどの様に変化するかを明らかにする

ことを目的とした。そのために葉面積の地理的クラインが既に認められているブ

ナを研究材料とした。

日本列島のブナには東北部で大きく、南西部で小さいという葉面積の地理的な

クラインが認められている(萩原 1977)が、とのような莱面積の違いだけでな

く、様々なレベルで個体の形質や群落の構造に差が認められた。すなわち種子重

は葉面積の大きい個体群で小さく、葉面積の小さい個体群で大きいという傾向が

あり、種子重の選択に対する物理的環境の直接の影響は少ないと考えられた(第

2章)。モジューノレレベルでは、葉面積の大きい個体群では当年枝も大きくその

数が少ない。葉面積の小さい個体群ではこの逆である。また葉面積の大きい個体

群に属する個体では相対葉重の階層間の差が少なくて、 どの階層からもシュート

の枯死が起こり、樹高成長に多くを配分して葉群を垂直的に分散させる。以上の

結果葉面積の大きな個体群では円筒型樹形を示す樹高成長タイプとして捉えるこ

とが出来る。一方葉面積の小さい個体群に属する個体では相対葉重の階層聞の差

が大きく、下層から枯れ上がり、相対的に葉量成長に多く配分し葉群は上部に集

中する。この結果偏平な樹形を示す樹冠成長タイプとして捉えられる。以上の形

質は苗畑の同一条件で比較したものであるから、遺伝的な影響を強く受けたもの

であると考えられる。シュートはいずれの個体群でも密度依存的に枯死し、結果

的に樹冠内の葉群密度がすべての個体群聞を通じて一定の値を保つようになって

いる。との値は面積当りでみた群落の基本葉量3ton/ha (Ta daki 1966)に近い。

このことからこれらの形質は、単位面積当りの葉量を一定にしなければならない

という資源の制限のもとで、生物経済学的な要誇によって異なった光・水分条件

下でそれぞれ適応的なものが選択されてきた結果であると考えられる(第3章)。

群落レベルでは、大きな個葉面積を持つ個体群で階層構造の発達が悪く、大径木

密度が低く小径木密度が高い。個葉面積の小さな個体群では階層構造が発達し、
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大径木密度が高く小径木密度が低い。このようなサイズ構造の違いは一方向的か

二方向的かという競争の様式を反映していると考えら才弘ブナの樹体形成の違い

に基づくものであると考えられた。また葉面積の最大となる北限地帯のブナ林の

動態解析から、より南の葉面積の小さい個体群より寿命が短く、回転時間が速い

と考えられた(第4章)。群落毎の種の多様性はおもに撹乱の頻度と影響度によ

って規定さオ弘中程度の頻度・影響度で最も多様度が高まるが、 この撹乱の影響

度は個体の形態の差とも関係していると考えられた(第5章)。

以上の成果から、ある個体群の物理的・遺伝的形質の変化が他の個体群や群集

構造に大きな影響を与えていることは明かであるが、今後は形質の変化に関与す

る選択要因と選択の過程をもっと詳細に解明していく必要がある。そして個体群

の形質に与える群集からのフィードパックも検討していくべきであろう。上記の

モジュール、個体レベルの形態の差はおもに生育場所の有効水分量の違いによっ

て選択されてきたものと考えられるが、開葉期に乾燥が予想、される北限でなぜ葉

が大きいのかという疑問が残る。長期間の進化の産物である形態や生態を現時点

の環境条件で説明することの限界 (Futuyrna1986)がここにある。距離効果や隔

離効果 (Endler1977)も考慮、に入れていかねばならないだろう。そして今後はよ

り詳細な変異性の記載と共にこれらのパタンのモデル化が必要である。

モジュールや個体の各レベルの表現型差が群落の構造や動態に大きな影響を与

えるという現象は、本研究で取り上げたブナ林だけではなく他の森林でも見いだ

されるだろう。
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付表

本文中では植物名は和名で記した。以下に学名と図表で用いた略号を記して

おく。学名は全て大井(I97 5)に従った。

Af モミ

Ts ツガ

Ss クマイザサ

Sk チシマザサ

Sp スズタケ

Pr サワグノレミ

Ct イヌシデ

Be ダケカンパ

Bg ミズメ

Ah ケヤマハンノキ

Fc ブナ

Qm ミズナラ

Ul オヒョウ

Ta ヤマグノレマ

Mo ホオノキ

1 r シキミ

Lu オオパクロモジ

Pt シロモジ

Ns シロダモ

Hp ノリウツギ

Hm エゾアジサイ

Pb イヌザクラ

PV カマツカ

Abies firma Sieb.et Zucc. 

Tsuga sieboldii Carr. 

Sasa senanensis Rehd. 

Sasa kurilensis (Rupr.) Makino 

Sasa borealis (Hack.) Makino 

Pterocarya rhoifolia Sieb.et Zucc. 

Carpinus tschonoskii Maxim. 

Betulaermanii Cham. 

Betula grossa Sieb.et Zucc. 

Alnus hirsuta Turcz. 

Fagus crenata Blume 

Quercus mongolica Fisher var.grosseserrata (Blum 

e) Rehd. et Wils. 

Ulmus laciniata Mayr. 

Trochodendron aralioides Sieb.et Zucc. 

Magnolia obovata Thunberg 

lllicium religiosum Sieb.et Zucc. 

Lindera umbellata Thunb. var.membranacea(Maxim.) 

Momiyama 

Parabenzoin trilobum (Sieb.et Zucc.) Nakai 

Neolitsea sericea(Blume)Koidz. 

Hydrangea paniculata Siebold 

Hydrangea macrophylla Ser.var.megacarpa Ohwi 

Prunus buergeriana Miq. 

Pourthiaea villosa (Thunb.) Decne. 

-92-



Sc ナナカマド

Pa キハダ，

Ra ツタウノレシ

Rt ヤマウルシ

1m アオハダ

Ic イヌツゲ

Em ヒロハツリパナ

Asiコハウチワカエデ

Aj ハウチワカエデ

Ap オオモミジ

Am イタヤカエデ

Au オガラパナ

Ac チドリノキ

Amiコミネカエデ

At トチノキ

Sm ヒメシャラ

Tj シナノキ

As コシアブラ

Kp ハリギリ

Oj ハリブキ

Cc ミズキ

Cb リョウブ

Rd ミツバツツジ

Pj アセビ

Lo ネジキ

Scoタンナサワフタギ

Smyハイノキ

Ss コノ¥クウンボク

So ハクウンボク

Sorbus commixta Hedl. 

Phellodendron amurense Rupr. 

Rhus ambigua Lavallee，ex Dippel 

Rhus trichocarpa Miq. 

Ilex macropoda Miq. 

Ilex crenata Thunb. 

Euonymus macropeterus Rupr. 

Acer sieboldianum Miq. 

Acer japonicum Thunb. 

Acer palmatum Thunb. var.matumurae (Koidz.) Maki 

Acer mono Maxim. 

Acer ukurunduense Trautv.et Mey 

Acer carpinifolium Sieb.et Zucc. 

Acer micranthumSieb.et Zucc. 

Aesculus turbinata Blume 

Stewartia monadelpha Sieb.et Zucc. 

Tilia japon.ica. (Miq.) Shimonkai 

Acanthopanax sciadophylloides Franch.et Savat. 

Kalopanax pictus (Thunb.) Nakai 

Oplopanax japonicus (Nakai) Nakai 

Cornus controversa Hemsley 

Clethra barbinervis Sieb.et Zucc. 

Rhododendron dilatatum Miq. 

Pieris japonica (Thunb.) D.Don 

Lyonia ovalifolia (Wal1.) Drude var.el1iptica 

(Sieb.et Zucc.) Hand.-Mazz. 

Symplocos coreana (Leveille) Ohwi 

Symplocos myrtacea Sieb.et Zucc. 

Styrax shiraiana Makino 

Styrax obassia Sieb.et Zucc. 

Q
U
 

Q
d
 



PC アサガラ Pterostyrax corymbosa Sieb.et Zucc. 

Fs マノレパアオダモ Fraxinus sieboldiana Blume 

Fl アオダモ Fraxinus lanuginosa Koidz. 

Vf オオカメノキ Viburnum furcatum Blume 

Vw ミヤマガマズミ Viburnum .wrightii Miq. 

Ve コパノガマズミ Viburnum erosum Thunb. 

Aseコックノミネウツギ Abelia serrata Sieb.et Zucc. 
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