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針葉樹・広葉樹間での地理的分布と葉の生態学的諸特性の相違

―特に着葉様式の相違に着目したCB解析―

藤 本 征 司鸞・木 村 公 美士

D市ergences in Geographical Distribution Pattern and Ecological Leaf Characteristics

between Conifers and Broad‥ leaved Tall]hees:A Cost‐ benefit Analysis with

SpecialAttention to Leaf Arrangement in a Vegetative Shoot

Seishi FuJIMoTO青 &Satomi KIMuRA青

Summary

There are many ilnportant divergences of eco10gical habits between conifers and

broad‐ leaved tall treeso COniferous trees are mainly distributed in the subarctic and

subalpine zOnes,while the broad‐ leaved trees are widely distributed in warmer temperate

regions frolrl the c001 temperate to tropical zone.Concern to the ecologicalleaf habits,cOnifers

generally indicate evergreenness, a long period of leaf tilne span and autumnal leaf fall

habit,while brOad‐ leaved trees often indicates deciduousness,a short period of leaf tillrle span

and spring leaf fall characteristics.In this article,an improvelTLent Of the CB rrlodel devised

by Kikuzawa (1991, 1996)was carried out and then a computer silnulation using the

imprOved CB mOdes was tried in order to the clarificatiOn of these ec010gical divergences

between the twO with special attention to the difference in the leaf arrangements where the

conifers and the brOad― leaved trees indicate l dilnensional leaf distribution pattern and inore

flexible leaf distribution patterns,respectively.The computer silnulation could represent the

various ecological differences including the distributional difference between the cOnifers and

broad‐ leaved trees as lnentioned above.

は じめに

高木類 は、森林帯分布 の上か らは、緯度・標 高に従 って、常緑広葉樹― 落葉広葉樹― 常緑針葉

樹 と推移す る。 この よ うな地理的分布パ ター ンの成立要因については、菊澤の CBモデル による

解析 がな されてお り (Kikuzawa、 1991;Kikuzawa、 1996;Takada et al.、 2006な ど)、 cBモ
デル によって常緑樹― 落葉樹― 常緑樹へ と移 り変わる分布 の様子が再現 されてい るが、未解 明な

事項も少なくない。まず、①何故、亜寒帯・高標高域に分布する常緑樹が針葉樹で、熱帯・低標

高域に分布する常緑樹が広葉樹であるかという問題がまだ充分解明されていない状況にある。

*静岡大学農学部附属地域フィール ド科学教育研究センター 静岡市駿河区大谷 836

Center fOr EducatiOn and Research of Field Sciences,Faculty of Agriculture,Shizuoka

University.
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この常緑針葉樹の分布の中心が何故高緯度・高標高域にシフ トしているのかとい う問題について

は、針葉性の持つ耐寒性の高さや常緑針葉樹の耐凍性の高さにより、亜寒帯への進出が可能にな

つたとする考え方や、針葉樹が広葉樹に比べて競争能力が低いため、広葉樹類との競争に敗れた

結果、環境の劣悪な亜寒帯域へ逃げのびたとする解釈など様々な考え方があるが (藤本、1993;

藤本、1998な ど参照)、 これらは、まだ、その可能性の指摘の域を出ない解釈にしか過ぎない。

また、②以上のように、針葉樹は亜寒帯・亜高山帯に分布の中心を持つものの、ナギやイヌマキ

といつたマキ科樹木などのように暖温帯以南から熱帯に分布域を持つ針葉樹も存在するが、これ

らの針葉樹要素の位置付けも明確ではない。これらの針葉樹の位置づけに関しては、土地的極相

要素、遷移の途中相要素、移行帯要素、遺存的要素といつたマイナーな位置付けがなされる場合

が多いが、そのマイナー性の是非なども含め、統一的解釈には至っていない状況にある。また、

以上のような金十葉樹・広葉樹間での地理的分布の相違は、針・広間での形態や生活戦略の相違 と

密接に関わつていると思われるが、樹木の生活戦略の基本 となる光資源獲得戦略に深 く関わる葉

の生態学的諸特性についても、③針・広間には、枝条内での葉の着生様式の相違 (藤本 0佐藤、

2009)、 樹形 (葉の樹体内配分パターン)の相違 (藤本、2003;藤本・佐藤、2003な ど)、 同じ常

緑樹でも常緑針葉樹の方が相対的に葉の寿命が長いこと (菊澤、2005)、 針葉樹には、カラマツ

のような落葉性を示す種もあるものの、広葉樹に比べて、その比率が極めて低いこと、常緑広葉

樹には春落葉性のものが多いのに対して、針葉樹には秋落葉性のものが多い (齋藤、1981)と い

った葉フェノロジーの相違が認められるものの、これ らの葉の生態学的諸特性 と分布域の相関は、

まだ統一的には関連づけられていない状況にあり、そのことが、針 0広間の分布の地理的相違の

持つ生態学的意味の総体的理解を困難なものにしていると考えられた。

そこで本研究では、未解明であつた以上の 3点の解明を主な目的として、以下の 5つの解析課

題を設定し、針葉樹・広葉樹間での地理的分布 と葉の生態学的諸特性の相違の総合的理解の第一

歩 とした。すなわち、本研究では、①針葉樹・広葉樹間の枝条における着葉様式の相違の分析、

②暖温帯以南の針葉樹要素であるナギやイヌマキの樹形形成パターンの解析、同様に、③ナギと

イヌマキの葉フェノロジー特:性の抽出を行い、そして、以上の解析結果などを参考にして、④菊

澤によるCBモデル (Kikuzawa,1991;Kikuzawa,1996)の 再構成 ◆調整を進め、⑤調整 したモ

デルによる、モンスーンアジアの針・広の地理的分布 と葉の生態学的諸特性の相違の再現、これ

ら両者の相互関係の解明を試みることにした。

本報告は、本村 (2010)に よる平成 21年度静岡大学農学部森林学研究室卒業論文を元に、大

幅に修正を加え取 りまとめたものである。本研究の展開に際しては、農学部附属地域教育研究セ

ンター上阿多古フィール ドの矢澤速仁氏に、諸々の協力をいただいた。また、本研究は、1996

年以来、森林学研究室の共同研究として進めてきたもので、佐藤守俊君、徳永咲子さん、佐野智

一君、大橋紀子さん、吉藤祐子さん、河合晴美さんを始めとする多くの卒業生・修了生・専攻生

に参画頂いた。本報告で直接取 り上げた、フ土ノロジーや枝条や樹形 レベルでのデータの収集に

は、大塚隼人 (4年 )、 中島真司 (3年 )、 佐々木彰央 (東海大卒業生、現修± 1年)の諸君

が参画 した。これ らの諸氏・諸君・諸嬢に深謝する。
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調査地・材料及び方法

静岡大学農学部附属地域フィール ドセンター上阿多古フィール ド見本林 と静岡大学大谷キャン

パスを調査地とし、以下の調査・解析を行なった。

①針・広間の着葉様式の解析 :上阿多古フィール ドおよび大谷キャンパスで材料を採取 した。高

木種 37種について、樹種毎に当年枝を 10～20本ずつ採取し、その枝条長と頂端直径 と基部直径

を測定した。その後、それらを乾燥機で乾燥 させ (85℃ 1週間)、 当年枝毎の葉乾重及び枝乾重を

秤量した。また、樹種毎に 4～25cm2の葉サンプルを 5～ 10枚切 り抜き、比葉面積を算定して、

当年枝あた りの総葉面積を推定した。葉が小さく、4cm2の サンプルを取れない樹種については、

10～ 20枚の個葉サンプルの総葉面積 と総葉乾重から比葉面積を求めて推定した。

②樹形の解析 :樹形については、暖温帯以南の針葉樹要素であるナギ、イヌマキの 2種を主な解

析対象とし、これに、ヒメユズリハ、ヤブニッケイ、モミを解析対象に加えた。モミは上阿多古

フィール ド、その他の樹種は大谷キャンパスで材料を採取 した。これら5種の樹体を構成する全

枝条の齢や位置関係、長さ、直径を解析 0測定した。また、ナギ 16個体を対象にして、樹体上

部 3年分を構成する全ての枝条 (主軸を含む)の位置関係、樹高、樹幹幅、力枝下高、根元直径を

測定し、樹形形成様式の推定を行なった。

③葉フェノロジー調査 :大谷キャンパス見本林で見られる4種 (ナ ギ、イヌマキ、ヒメユズリハ、

ヤブニッヶィ)について開芽時期及び落葉時期を調査 した。開芽時期については、藤本 (2007)の

開芽判定基準に従い、各樹種 3～ 5個体について調査を行なった。落葉時期については、各樹種

の枝条 8～ 12本に残存する葉数を月 3～ 4回調査 し、落葉時期を判定した。そして、葉フェノロ

ジー調査結果から、半減期法 (菊澤、2005)を用いて葉寿命を推定した。

④菊澤によるCBモデルの再構成・調整 :モ ンスーンアジアの 24地点の気温の年変動のデータ(文

部科学省国立天文台、2001)よ り、気温の年変動を時間 ιと年平均気温の関数で表す関係式を導

き、また、上記の解析結果などを参考にして、総光合成量や非同化器官の呼吸量の年次変化 0季

節変化量などを組み込んだ CBモデルの再構成を進め、そのパラメータ値の調整を行なった。

⑤調整 したモデルによるCB解析 :調整 したモデルでモンスーンアジアでの針葉樹・広葉樹の現

実の地理的分布や葉の生態学的諸特性の違いがどの程度まで再現できるかなどについて検討 した。

結果と考察

当年枝の着葉パターンの解析

これまでの研究 (佐藤、1999、 2002;徳永、2000、 2002;佐野、2002、 2004;藤本、2003;

河合、2007な ど)か ら、①当年枝の枝条の長さと葉量の関係は、針葉樹でも広葉樹でも累乗式で

近似できること、しかし、②そのべき指数は針葉樹では 1に近く、ほぼ正比例の関係があるのに

対 して、広葉樹の場合は 1を大幅に下回る樹種が多いことがわかっている。今回の解析からも、

ほぼ同様の結果が得 られた (図 1)。 このことは、①広葉樹では枝条の単位長さあたり葉量を枝条

の長さが短くなるほど増加 させる工夫をしているのに対 し、針葉樹ではこのような工夫がなされ

ていない可能性が高いこと、また、②このような針葉樹の特性は、ナギ、イヌマキのような暖温

帯以南に分布の中心を持つ針葉樹にも認められたことから、針葉樹にとって極めて一般性の高い
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特性であるらしいことを示唆している。また、図 1よ り、ナギ、イヌマキでは単位長さ当たりの

葉量が他の針葉樹より多い傾向が読み取れることも興味深い。もし、針葉樹には、枝条の長さを

変化させても、枝条の単位長さ当たり葉量が変えられないのだとすると (こ のような制約を持つ

のだとすると)、 枝条や樹体レベルなどで相対葉量を増やすためには、枝条の単位長さ当たり葉量

が光資源獲得上重要な意味を持つことになり、ナギやイヌマキの場合は、実際的にも、このよう

なや り方で相対葉量を増加 させている可能性があることを示唆している。

10000
ロナギ

y=5.5458x10146

R2=0,9084

▲イヌマキ

y=6.9593x 0603

R2=0.6916

△針葉樹一般

y=1.2291x13262

R2=0.604
×常緑広葉樹

y=34.914x06491

R2=0.468

100

枝条長

図 1 当年枝長 と葉面積の関係

以上のことは、CBモデルの再構成を考える上でも極めて重要な事項となる。まず、針・広間

の光資源獲得戦略の相違が、枝条の単位当たり葉量を枝条長の調節によつて変え得るか否かに帰

着するのであれば、針・広で異なる解析モデルを考え、以上のような相違をモデルに組み込む必

要があることを意味している。そして、最適葉寿命 ′十の推定を非同化器官も含めて考える場合は、

単位当た り葉量を変化させない針葉樹の場合は、 Fが 1と 見なせるので、葉の自己被陰などを考

慮に入れた、∠の取 り得る範囲の決定が重要となる。単位長さ当たり葉量を変え得る広葉樹の場

合は、スだけではなく、 r値の調整も必要となる。また、 Zによっても単位長さ葉量が変わるの

で、 Zろ またパラメータのひとつに組み込む必要が生じてくることになる。

樹形の解析

樹形についてはこれまでの結果 (佐藤、1999、 2002;徳永、2002;藤本、2003;大橋、2003;

佐野、2002、 2004;佐野・藤本、2004;藤本 0佐藤、2009な ど)よ り、齢 ιにおける樹体全体

の伸長量の総和 F(ι )は ιが充分小さい間は、主軸の平均伸長量を Zと すると、樹種を問わず単

純相対成長式、

ズ ォ)=Zォ r

で記述でき、 F値は針葉樹の場合はほば 3に、広葉樹では針葉樹より小さい値をとることがわか

０

岬
恒
靭

0.1
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つている。

今回調査 したナギ、イヌマキについても、単純相対成長式の規則が成 り立っていた (図 2)。 し

かしr値については、モミとは異なり、両種 ともに平均 3を下回り、これまでに調べられた広葉

樹に近い値を示 していた (表 1)。 一般に低い r値は生活上不利 となると考えられるが、これらの

樹種の場合は、環境収容力の高い地域に分布するため、低い r値でも充分な光合成が可能となっ

ている可能性もある。また、すでに触れたように、これらの樹種では、単位長さあたりの葉量が

モミのような針葉樹に比べて多く、このことが生活上不利 となることを防いでいるとも考えられ

る。 しかし、本解析が対象 とした解析本数は極めて少なく、また、幼樹や幼樹の先端部の解析に

留まっているとい う問題もある。従つて、解析本数を増やすことや、解析対象を広げることなど

も含めて、今後の充分な検討が必要となる。また、今回は、ヒメユズリハ、ヤブニッケィについ

ては、測定は行なつたものの、取 りまとめには至らなかった。樹形形成については、これまでに、

様々な樹種での解析を行なってきたが、取 りまとめも、データ量もまだ充分とはいえない。これ

らも含め、今後のより詳細な解析・取 りまとめが必要と考えられる。

100 「 ロナギ

齢 (年 )

図 2 齢 と樹体の総伸びの関係

表 l rの値 (樹形解析 )

（Ｅ
ε
ｂ
量
鑓
ｅ
堺
州
・喘
軽

樹種 個体数
平均  最大  最小

ナギ

イヌマキ

モ ミ

‐６

４

２

1.6665   4.3014   0.7513

2.1253   2.4667   1,7778

3.3469   3.4485   3.2296

葉フェノロジー

ナギ、イヌマキの開芽晩期到達 日及び平均落葉期はそれぞれ 6/19、 5/14、 8/3、 8/13と 判定さ

れた (図 3、 表 2)。 また、葉寿命はそれぞれ約 7.12年、6.25年 と推定された。この結果から、

両樹種共に、暖かい季節に開芽・落葉が集中し、従つて開芽期は遅く落葉期は早く、また、かな

り長い葉寿命を示 していることがわかる。熱帯や亜熱帯生樹木では、当然のこととして、気温が

高い時期に開芽や落葉が進行することになる。この点に着 目すると、ナギやイヌマキも、熱帯・

亜熱帯に分布の中心を持つ樹木 として、熱帯・亜熱帯生樹木全般に認められる開芽・落葉特性を

y= 1.0765x23332

R2 = 0.994'l

y = 1.0978x1.7041

R2 = 0.9837
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受け継いでいると解釈できることになる。常緑性を示すことでも、熱帯 0亜熱帯生樹木全般の延

長線上に位置づけられる。暖温帯生常緑広葉樹は落葉広葉樹に比べて開芽の時期が遅く、より暖

かい季節になってから開芽が始まる樹種が多い (藤本、2007)。 この点を考慮に入れると、ナギや

イヌマキは、暖温帯生常緑広葉樹とも似ていることなる。当然ながら、常緑樹である点でも両者

は類似 しているといえる。

しかし、暖温帯生常緑広葉樹 とは、かなり異なる点も認められる。多くの暖温帯生常緑広葉樹

は春落葉性を示 してお り (齋藤、1981;藤本、201laな ど)、 開芽期 と落葉期が一致する樹種が多

い。 しかし、ナギとイヌマキでは、開芽期 と落葉期が明らかに分離してお り、特に、イヌマキで

は、開芽晩期から落葉まで 3ヶ 月近くかかり、開芽 日と落葉時期の分離が明瞭であった。ナギの

場合でも、 lヶ 月以上の開きが認められた。同じ常緑樹であつても針葉樹 と広葉樹では葉の寿命

が異なり、広葉樹の場合は 2年程度のものが多いが、針葉樹には 5年以上の長い葉寿命を示すも

のも少なくないが (菊澤、2005)、 ナギ、イヌマキともに 6年以上の葉寿命を示していた。これ ら

の点に留意すると、ナギやイヌマキは、暖温帯以南の常緑樹一般 と類似 したフェノロジー特性を

示す一方で、同じ針葉樹 として、亜寒帯・亜高山帯生常緑針葉樹 ともよく似たフェノロジー特性

を有 していると判断できるようになる。

表 2 開芽晩期到達 日、平均落葉時期及び葉寿命

雌 仁⑮ 為 胃鰤 棚 轟
ナギ   6/19

イスマキ  5/14
ヤブニッケイ  5/13
ヒメユズリハ  5/20

8/3

8/13

6/6

6/13

‐２

８

８

８

５

　

３

　

３

　

３

7.12

6。25

―
ナギ

Ⅲ… Ⅱ̈イヌマキ

X ナギ平均落葉期

● イヌマキ平均落葉期

■ ナギ開芽晩期至1達 日

▲ イヌマキ開芽晩期到達日

80

5/14   6/3   6/23   7/13 8/2   3/22   9/11   10/1   10/21  11/10

月 日

図 3 ナギとイヌマキの葉の脱落の推移

以上のことは、熱帯・亜熱帯生の樹木 (葉の寿命が長い常緑性で、開芽・落葉が温かい時期に

起こるものを想定してよいだろう)が 明瞭な季節を持つ、より冷涼な空間に遭遇 したり移動 した

りした場合にも、 2通 りのフェノロジー変化があり得ることを示唆 している。ひとつは、暖温帯
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）
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常緑広葉樹に認められるもので、単位枝条長当た りの葉量を増加 させ、葉の寿命を充分短く保つ

て、季節の明瞭な環境下で光合成効率を高めるとともに、まだ光合成能力がそれほど低下してい

ない うちに落葉 させるため、生育不適期間を超えて葉を着生させておくことが可能となることを

利用 して、落葉期 と開芽期を同調させ (すなわち、春落葉性を明確化 させ )、 年間の葉量の一定化

をはかり、樹体レベルでの光合成効率の低下を防いでいこうとする方向と解釈できる。そして、

もうひとつは、常緑針葉樹に多く認められるもので、葉の寿命を充分長く保ちながら、気温の季

節変化のある環境に適応 していこうとする方向で、この場合は、葉の寿命が長いので、落葉間近

では、光合成能力が大きく低下しているので、秋落葉性が明確化することになる。このような考

え方に従 うと、ナギやイヌマキなどは後者の方向への途中段階を示 していることになる。また、

落葉広葉樹の場合は、秋落葉性であるが、葉寿命の短い常緑広葉樹が示す方向をさらに進めたケ

ースとして理解できるようになるだろう。ことの真偽は定かではないが、少なくとも、気温の季

節変化のある環境への適応にも異なる方向があることは充分考えられ、これは、CBモデルの再

構成に際して重要となり、樹種の葉フェノロジーの違いの組み込みや、季節変化を入れたサイ ト

の設定などが必要となってくることを意味している。すなわち、このようにして再構成 されたモ

デルによって、どのようなケースが、各気候帯でより適応的となるかを検証 していくことで、針

葉樹・広葉樹間の光資源獲得戦略の相違などが抽出可能となると考えられる。また、このような

解析を進めることで、本研究において、主要解析対象樹種 として取 り上げた、ナギやイヌマキの

ような暖温帯以南に分布の中心を持つ針葉樹が示す光獲得戦略の特性やその環境に対する適応性

についてのより厳密な論議も可能 となってくるものと考えられる。

CBモデルの再構成

以上の結果やこれ らまでの調査・解析結果を踏まえて、Kikuzawa(1991、 1996)に よるCBモ

デルの再構成、諸パラメータの設定、その値の調整を試みた。

まず、Takeda et al,(2006)を 参考にして、モンスーンアジアの 24地点の月平均気温の年変動デ

ータ (文部科学省国立天文台、2001)か ら、気温の季節変動を時間 ′と年平均気温 Lァ の関数 と

して表す下記の関係式を導いた。

『
(′,D/)=― (0.547■ /-17.86)sin[2π {′

―(1/4+′『血n)}]+n/

関係式は、年平均気温が低 くなるほど振幅が大きくなるサインカーブで表現され、ここで、
`Tmm

は 1年を 1と した場合の最寒 日の相対値で、この値には、静大上阿多古フィール ドの実測データ

である 32/365を 当てた。そして、以上の関係式から、上阿多古フィール ドの年平均気温(13.69℃ )

を基準にして、2℃刻みで、年平均気温が 32℃低いサイ トから18℃高いサイ トまでの 26の解析

サイ ト (-32、 -30、 、、、、-2、 0、 +2、 、、、+18)を設定した。なお、これ らのサイ トを、温

量指数 (吉良、1949)か ら見た気候帯と対応させると、-32か ら-26ま でのサイ トが寒帯、一

24か ら-12ま でのサイ トが亜寒帯、-10か ら-4ま でが冷温帯、-2か ら6ま でが暖温帯、8

いら 12ま でが亜熱帯、14か ら 18ま でのサイ トが熱帯に相当することになる。

光合成速度)については、日平均気温と葉の老化および葉フェノロジーによって、季節変化お

ミび年次変化するものと見なし (図 4の A参照)、 まず、開芽終了時点 (ヵ 十 ιl;″ =0、 1、

2、 、、、、)から光合成最適期間終了時点 (′ 十 ′2;本解析では、 ′1の最暖 日到達時点に対する
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対称点、すなわち、 ′2=最暖 日到達時点+`1と 見なした)ま での光合成最適期間 (Plと 呼ぶ)

では、光合成速度は葉の老化のみによつて変化すると見なし、Kikuzawa(1991、 1996)を参考に

して、 ′1以 降、時間とともに光合成速度が直線的に低下する、

μ切0=gO―
≒

亀 … … … … … … ・4劫 ≦t<4七ズn=QL場の時

で見積もった。ここでクl nは ヵ年目の Plにおける光合成速度を表し、θは最大光合成速度、わ

は光合成速度の減衰 (つまり葉の老化)に関わるパラメータである。それに対して、ヵ十ι2か ら

日平均気温が 5℃ まで低下した時点 (″ 十′3)ま で (P2と 呼ぶ)と 、日平均気温が 5℃ となっ

た時点 (″ +ι O)か ら開芽終了時点(″ +`1)ま で (P4と 呼ぶ)は、老化とともに気温変化の影

響を受けると考え、また、この両者の影響をともに受けて光合成速度が一次関数的に減少もしく

は増加すると見なして、本解析では、それぞれ、下式で見積もつた。

μ 切0=卯 一
写

沖 升 ん→ に な … ― Xt初 3Cn~0めの時

″刊0=20-雫沖―い叫絲―ケ…4■七o≦ t<4■拍ぃ=叩 ,り時

量[F21:Li珍施[書色|ド負遁1墓稚EIttll見:澳Υξヵ[1要醤毅』|]][寧:T獲

I:⑮仄hI:「彗層|:Iな⑮恣F辱ミ[:員Ёttξ ]hケ 1111｀とifilitiFl]rill]:で暮誓
T:IEl彙を夏督tif彗務こil:農巣倉蟹誓1『:「視ず確ち乱璽11方

に従つて、上記の

となま
~れ

(′)=0'・ ・・・0・ ・・・・・・・・・・・κ十′3≦ t<ん +1+′0(n=0,192,,)の時

取る僧虐11こ「』,i電,こti敏馨髯1毬Qttξ輩璽ξ熟璽酔勤:31墓滅お1

三お■■■iフ∫輩棋b詈よ≦理基底乳黛alじゴじ』薫掌えアユニL誕よ亀廣Ц」上

`Fξ

ilζ[垢:最重進ξ善(lFll:箕

'1)3[撃

:5[1テ「[i[奎 i璽堡彗[1
:畠雪彙環

`な

]:=8h=なノみ1ダ fふtiきtil[こた|』層嘱[iI曾賓撃f子 ][F

11lrξ幌∬t塊慇憂獣轟i、1、製彗11翼りLEilII舗
軸却°

獲得生産物量 θ (ι )は、Kikuzawa(1991)、 Kikuzawa&Ackerly(2006)を 参考にして、

GK′ )={∫ 」9χ
― ″

(′ )グ′ 一 η7(′ 一 ′1)一 σ 一 ″ ts(′ 一 ′1)一 Cs}

で見積もつた。ここで、θは葉の形成コス ト、″ は葉の維持コス ト、
“
sは非同化器官呼吸量、
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勢 は非同化器官形成コス トである。
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図 4 各気候帯での光合成速度の年次及び季節変化のパターン

CB解析を行なう場合、最も重要となる最適寿命の評価法については、本解析やこれまでの解

析結果などを参考にして、以下のように考え、修正・調整 した。

Kikuzawa(1991、 1996)で は、最適葉寿命 ι*は、単位時間あたりの獲得生産物量 α ′)/`を最

大にする ′として計算されているが、同じ菊澤が指摘 しているように、最適葉寿命の定まり方は

必ず しもこの方式のみとは限らない (菊澤、2005)。 この方式が最適となるケースについて考え

ると、この方式は、まず、非同化器官の比率が小さい草本植物のように、非同化器官にかけるコ

ス トを考慮に入れないですむ植物の最適葉寿命を考える場合に有効となる。どんな場合でも、植

物が投資し得るコス トは限られている (つ まリー定)と 考えられるが、非同化器官にかけるコス

トをあまり問題にしなくてもよい場合は、葉に投資するコス トや葉の総量が一定となり、それを

葉の形成コス トと維持コス トにどう振 り分けるかによつて、効率が異なってくる。従つて、結果

的に、獲得生産物量 α ′)/ι を最大にする オが最適な葉寿命 となる。また、葉の総量が決まって

いるのであれば、この方式に従 うと、葉の寿命が短くなるほど、当年葉量が増えてくることにな
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るが、本解析でも示 したように、多くの広葉樹のように、枝条の単位長さあたり葉量を枝条が短

くなるほど増加 させることができる場合には、当年葉が増えても、それに伴って非同化器官が相

対的に増えるわけではないので、この場合にも、葉が自己被陰を起こさない限りは、α ι)/`を

最大にする
`が

最適な葉寿命 となると考えられる。 しかし、多くの針葉樹で見られるように、そ

のような工夫ができない場合や、工夫できる場合でも、もうそれ以上当年葉の比率を高めると自

己被陰が生じてしま うようになつている場合には、当年葉量を増やすと、非同化器官の量もそれ

に比例 して増えてしまい、また、当年葉量を増加 させないなら、葉寿命の変化が全葉量の変化に

直結するようになるため、以上の方法は、必ず しも、最適な方法とは言えなくなる。すなわち、

この場合には、全葉や非同化器官への投資も問題にして、最適寿命を定める方法を取らぎるを得

なくなり、すると、コス トの制限は、同化器官と非同化器官に掛かるコス トの総体が受けると見

なせるようになり、結果的に、単位総コス トあたりの獲得生産物量 θ(ι )/{(m+ms)ι +(併偽 )}

を最大にする
`が

ι*と なるものと考えられる。本解析では、以上のように考えて、最適寿命の

決まり方には、針葉樹型 と広葉樹型の 2通 りがあると仮定し、まず、枝条の単位長さ当たり葉量

を変えられない針葉樹型では、α ι)/{(盟十ms)ι 十(併偽)}を最大にする ιガゞ
`*と

なると見なし

た。それに対 して、葉量を変えられる広葉樹型の場合は、α ι)/ι を最大にする ιで、およその

最適寿命が定まるが、その葉量の多さから、すでにそれ以上、当年葉を増やすと自己被陰を起こ

してしまうまで特殊化 していると考えて、まず、 `*と なる年度が α ι)/`を最大にする 古で定

まり、α ι)/{(m+ms)t+(併負)}で最適落葉時点が定まるものと見なすことにした。

諸パラメータの値の調整 (取 り得る範囲の決定など)については以下の通 り行なった。

まず、光合成速度や獲得生産物量の算定に関わる 傘 わ、a“ については、Kikuzawa(1996)

に従つて、針葉樹型・広葉樹型を問わず、ηを 10～ 70の 7通 り (単位は C02g‐ lyr‐ 1)、 わを 1～

13の 13通 り (単位は年 )、 θを 3～ 18の 6通 り (単位は C02g‐ lyr~1;m)、

“
については、光合成

速度に対する比率で考え、0.1と 0.05の 2通 りを設定した。

1年当たり非同化器官呼吸量 ″sと 非同化器官形成コス ト勇、については、形成コス トが θと

なる葉が養 う枝条の非同化器官量で評価することとし、

77ts=91π ″lL^りα

衝 =929394π″′′ /(4Attα )

で見積もつた。ここで Naは単位長さ当たり葉数 (コ ス トθの葉に換算 した場合の lcm当 たり

の葉枚数)である。 91は非同化器官の単位面積当た り呼吸量で、これは季節変化するので、こ

れを光合成最適期間 (Pl)、 光合成準適期間 (P2と P4)お よび光合成不適期間 (P3)に分けて

評価することにし、それぞれの期間の呼吸量 (/cm2。 day)を 、これ らの期間の平均気温 ■ を

示す時点の単位面積当た り1日 あたり呼吸量 ヨ1で判定 し、それに期間を乗 じた値を当てた。こ

こで、Rlについては、20℃での呼吸量を、佐々ら(1984)、 Larcher(1995)を参考に、(0。 1839/365)

g乾燥有機物量/cm2.dayと し、温度係数 Q loを 増田 (1988)よ り、温度にかかわらず 2と 見な

して、 Rl=(0。 1839/365)2{■
‐20口叫 で見積もつた。 rlは D/L比 (枝条の長さに対する直径の平均

比率)で、常緑樹での実測値から得 られた回帰式 ル0.1029′ 2628(河合、2007)で求めた。 92ヽ

σ3ヽ σ4はヽそれぞれ、非同化器官の容積密度(0.8と した)、 Griffin(1994)の 総コス ト/材料コス
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卜比(1.54)、 および、Larcher(1995)の乾重の C02換算比(0.625)で ある。Ma算定のもととなる当

年枝長 Zと葉乾重

“

の関係については、広葉樹型では、これまでの我々の研究室の実測データ

を取 りまとめた河合 (2007)に従つて、″卜0.4613L05324を 採用 し、Naを評価 した。針葉樹型

の場合は、当年枝長と葉面積 五ゴの関係を、Af――aLと 見なし、αをパラメータ化 し、3cm2cm~1を

基準に、0。 75、 1.5、 3、 6、 12 cm2cm~1の 5通 りを設けて、Naを評価 した。ほかに、針葉樹型・

広葉樹型 ともに、最適光合成期間のセット (ι l― ι2セ ツト)を 、上阿多古フィール ドを基準に

して、月 日で 4/23-11/5(I)、 5/23-10/6(Ⅱ )、 6/23-9/5(Ⅲ )の 3通 り設定した (他のサイ

トでは、上阿多古での ォ1と ι2の 日平均気温に到達した時点がそのサイ トにおける ιlと ι2と な

る)。 平均枝条長 Lについては、本解析では 8に固定した。

以上のパラメータのすべての組み合わせを潜在的な種と仮定して CB解析を進めたが、解析 し

たパラメータセット(PS)数は、広葉樹型では、サイ ト毎に 7× 13× 6× 2× 3の 3276と なり、

針葉樹型の場合は、サイ ト毎に 7× 13× 6× 2× 3× 5の 16380と なった。ただし、金十葉樹型に

ついては葉が一次元的に配列することから、枝条あたりの葉面積が枝条長 L(今回は 8cm)の 2乗

を上回らないものと考えて、上回るものは、PSセ ットから除外 した。

以上のように CBモデルを調整 した後、針葉樹型 と広葉樹型のサイ ト毎の各 PSの
`士

を算定し、

その生存可能性を θ (ι
十)>0で あれば可能と見なす基準に従つて判定 した。ここで、広葉樹

型の場合は、各 PSのサイ ト毎の
`鸞

を、上記の方法によって互いに独立に定めると、高緯度域か

ら低緯度域に向かうに従つて、最初は徐々に低寿命化 し、その後反転 して高寿命化する結果 とな

るが、最初の、より高緯度のサイ トに進むに従って起こる葉寿命の低下が、枝条の単位長さ当た

り葉量の増加 という形態変化 (特殊化)に伴って起きることを考慮に入れ、より寒いサイ トに移

つても、再び葉寿命を増加 させると自己被陰を起こすようになるため、年度を越えてまで葉寿命

を再び長くすることはできず、さらに、一度落葉樹化 した PSはより寒いサイ トに移つても再び

常緑樹には戻れないものと仮定して、より寒いサイ トでは、ひとつ暖かいサイ トでの ι十値を参照

して、その
`十

やその生存可能性を評価 した。次に、図 4の θのように、最暖 日が来ても開芽が

終了せず、計算上、 1年 目に光合成が行ない得なくなる場合は、生存上極めて不利 となる。 しか

し、このような場合にも、様々なケースが考えられ、このような PSがすべて生存不能となると

は考えられない。例えば、 1年 目に葉が極めて未成熟な状態にまでしか発達 しなければ、その後

の生存は不可能となるが、ある程度まで成熟 した葉になりさえすれば、 2年 目以降に、葉を完熟

させることで、その後の生存が可能となることが充分考えられる。本解析では、以上のように考

えて、藤本(2008)を 参考にして、開芽開始から開芽終了までに要する期間をおよそ 20日 と見な

し、標準サイ トでの開芽終了期の 10日 前の日平均気温が確保 されるサイ トであれば、その PSは

当面生存可能となると判断して計算を継続させ、そ うでない場合は生存不能となると判断した。

この評価基準に従 うと、標準サイ トで 4/23に 開芽が終了するPSで は、どのサイ トでも最初から

棄却される PSはないが、5/23に終了する PSは、-24℃以下の 5つのサイ トで、6/23に終了す

るPSでは、-12℃以下の 11のサイ トで、最初から生存不可能と判断されることになる。

調整 したcBモデルによる解析の結果

これまでに、針葉樹型、広葉樹型 ともに全サイ ト、全 PSの CB解析の計算を終えたが、広葉
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樹型については、すべての PS(3276組 )の取 りまとめが終了したものの、針葉樹型については、

枝条の単位長さあたり葉量が標準的な 3cm2cm‐ 1の もの (16380組 中 3276組 )しか取 りまとめら

れなかった。従つて、以下では、これまで取 りまとめ得た針葉樹型、広葉樹型 ともに 3276組分

の結果に限定して、検討を加えることにする。

まず、表 2に、全サイ トを通した、PSの生存率と生存 した PSの常緑樹 となった PSと 落葉樹

となった PSの比率を示 した。 I～Ⅲのすべてで、広葉樹型のものの方が PSの生存率が高かつ

た。広葉樹型では落葉樹 となったものの比率が高く、特に Iで高かったが、針葉樹型の場合は殆

どが常緑樹となり、落葉樹 となつたものの割合は、I～Ⅲ全体を通してみても、3.6%と 低かつた。

表 2 PSの 生存率とその常・落率

PS生存率 常緑樹  落葉樹
(%)  (%)  (%)__

針葉樹 1 38.7  95.4   4,6
広葉樹 1 53.6  59.1   40.9
針葉樹 Ⅱ 33.2  96.3 3.7

広葉樹 Ⅱ 49.0  84.5  15.5
針葉樹Ⅲ 24.3  97.1 2.9

広葉樹全  47.5  78.2  21.3_

I～Ⅲはそれぞれ ιl‐ ′2が 4/23-11/5、

5/23-10/6、  6/23-9/5。

図 5に、生存 PS率のサイ トによる推移を、常緑樹 となったものと落葉樹 となったものに分け

て示 した。針葉樹型でも、広葉樹型でも、暖温帯や亜熱帯以南のサイ トで、低緯度ほど、生存可

能と判断される PSの率 (生存 PS率)が低下していたが、暖温帯以北では、針葉樹型、広葉樹

型によらず、また、 ιl‐ ι2セ ツト (I～Ⅲ)に よらず、高緯度のサイ トほど、生存 PS率が低下

していた。このことは、少なくとも、暖温帯以北の現実の森林帯の、高緯度ほど種多様性が低下

するとい うあり方を再現 していたことを意味する。低緯度域で反つて減少する傾向を示 していた

ことについては、呼吸量の増加が原因と思われるが、呼吸量の見積もりに問題があったことも考

えられ、今後充分に検討 していく必要がある。

針葉樹型と広葉樹型を比較 してみると、広葉樹型の場合は、+4～ +8と 言つた暖温帯南部や

亜熱帯北部当たりから落葉樹が現われ始め、より高緯度になるに従い、落葉樹の害J合が増加 し、

常緑樹は次第に減少 していき、さらに高緯度になると、常緑樹、落葉樹を問わず減少が著しくな

り、-24以上のサイ トでは、 Iの場合に落葉樹が極少数残るに過ぎなくなつた。それに対して、

針葉樹型の場合は、すでに触れたように、全体を通 してみると、広葉樹型より、生存 PS率が低

くなり、また、落葉樹となるものの割合が少ないが、 Iは-18以下、Ⅱや全体では-16以下の

サイ トで、生存率が広葉樹より上回るようになり、 Iや全体の-24以下では 1.5倍 を上回るよ

うになっていた。すなわち、以上のことは、現実の森林帯とモデルが示す森林帯の間でかなりの

緯度的ズレがあることは確かだとしても、調整 された CBモデルでの解析が、低緯度域から高緯
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針葉樹 I

日常緑性
田常緑性(<1)
□落葉性

度域にかけて、常緑広葉樹、落葉樹広葉樹、常緑針葉樹へと順次移 り変わる、現実の森林帯分布

の推移を、かなりの程度まで忠実に再現 していたことを意味している。
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図 5 生存 PS率 のサイ トによる推移 と

4/23-11/5、  5/23-10/6、  6/23-9/5
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また、針葉樹の生存 PS割合が、高緯度域において、相対的に高かつたのみならず、中緯

度域以南においてて、広葉樹型ほどではない としても、ある程度までの高い値を示 していた

ことは、針葉樹が広い範囲に分布する潜在力を持つていることを示唆 してお り、針葉樹の生

活戦略や分布特性を知る上で、極めて興味深い結果 といえる。

図 6は、常緑広葉樹、落葉広葉樹および針葉樹の 3つの生活形を潜在的に同等のものと見なし

て、常緑広葉樹 と落葉広葉樹の場合は生存 PS率を実際の 2倍、針葉樹の場合は 1倍 (すなわち

同数)で評価 し、 3者の潜在的生存率 (%)を一括 して示 したものである。これは、 3つの生活

形の、各サイ トでの潜在的適応度を示す 目安の一例 となる。開芽時期の早い Iの場合は、現実の

森林帯分布をかなりの程度まで再現するものとなったが、ⅡやⅢでは、常緑広葉樹が、潜在的に

は亜寒帯にまで分布可能と判断され、現実と矛盾する結果 となった。このように、針葉樹型の潜

在力を広葉樹型の 2分の 1と 見なしても、上述 したような、低緯度域での針葉樹のある程度まで

の潜在力が見て取れ、これは興味深い結果 といえる。今後の充分な検討が必要と考えられる。
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図6 常緑広葉樹、落葉広葉樹および針葉樹の潜在的生存率の推定(Iは
`1-`2が

4/23-11/5、

Ⅱは 5/23-10/6、 Ⅲは 6/23-9/5の 場合。全体は I～Ⅲの合計)

表 3に、季節が明瞭なサイ ト全体 (こ こでは、光合成不適期間、すなわち、日平均気温が 5℃

を下回る日がある-32～+2ま での全サイ ト)での、生存可能となった PSの落葉時期別割合を示

した。ここでは、最暖 日以降に落葉 した方が有利 となったものを秋落葉 と見なし、冬を越え、最

暖 日までに落葉 した方が有利 となつたものを春落葉 と見なした。針葉樹型では、フェノロジー特
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性 (I～Ⅲ)の違いに関わらず、生存 PSはすべて秋落葉 し、従つて、常緑樹の場合もすべて秋

落葉性を示す と予想 された。それに対 して、広葉樹型の場合は、春落葉性を示すものが多くなっ

た。すなわち、落葉樹は通常秋に落葉するので、落葉樹となるものの多い広葉樹型のものは、常

緑樹 と落葉樹を通 して見ると、秋落葉性のものの比率がかなり高くなり、特に、開芽の早い Iで

は秋落葉性を示 したものの比率が 76.67%と 高かった。 しかし、常緑樹 となったものだけで比ベ

ると、針葉樹型の場合とは大きく異なり、 Iで も 80%以上が春落葉性を示すと判断され、Ⅲの場

合は 99.64%と 、殆どが春落葉すると予想 された。

表 3 季節の明瞭な+2℃以北での生存 PSの落葉期別割合(%)

常緑樹口落葉樹全体   常緑樹のみ

秋落葉  春落葉  秋落葉  春落葉
(%)  (%)   (%)  (%)

針葉樹 1 100.00  0.00  100.00  0.00
広葉樹 1  76.67  23.33  19.48  80.52
針葉樹 1 100.00  0.00  100.00  0.00
広葉樹 Ⅱ 30.25  69.75   7.08  94.28
針葉樹Ⅲ 100.00  0,00  100.00  0.00
広葉樹Ⅲ  16.20  83.80  0.63  99.64
針葉樹全  100.00  0.00  100.00  0.00
1:簑≡|:計」≧   41.04     58.96      9.06     91.48
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葉寿命別の生存 PS割合図 7 ιl‐ ′2セ ツ ト別

図 7に 、 ′1… ′2セ ツト別・葉寿命別の生存 PS害J合を示 した。広葉樹型では、広葉樹 I(`1
‐ι2セ ツトが 4/23-11/5)の 場合は、葉の寿命が 1年未満のものが最も多く生存 していたが、そ

れ以外では、 1～ 3年の葉寿命を示 していたものの比率が極めて大きく、また、 3年以上のもの

は極少数に過ぎなかった。それに対 して、針葉樹型の場合は、すでに触れたように (表 2)、 葉

の寿命が 1年未満の落葉樹 となるものの比率が広葉樹に比べてはるかに低 く、 1～ 3年のも

のの割合 も広葉樹型に比べて低 く、 3年以上のものの割合がかな り高かつた。広葉樹型 とは

異な り、 5年以上 となるものも少なくなかつた。以上の結果は、今回の調整 したモデルに従
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図 8に、針葉樹型 と広葉樹型の気候帯毎の
`1¨

ι2セ ツトによるPS生存率の相違を示 した。

寒帯や亜寒帯では、針葉樹型の場合でも広葉樹型の場合で、開芽が早く、光合成期間が長くなる

ιl~′ 2セ ツ トの方が PS生存率が高 く、冷温帯でも、わずかにその傾向が認められたが、

暖温帯や亜熱帯では、 ιl―
`2セ

ツ トによるPS生存率の違いは殆 ど認められなかった。図

9に、生存できたPS全体に占める葉寿命が 3年以上となつた生存 PSの割合のサイ トによる変

化を示 した。まず、広葉樹型よりも針葉樹型の方がどのサイ トでも3年以上のものの比率が大き

かった。また、針葉樹型、広葉樹型のいずれの場合も、総体的に見ると、寒いサイ トになるほど

葉寿命が 3年以上とい う長い葉寿命のものの比率が高くなる傾向が認められたが、広葉樹型では、

その傾向はそれほど顕著ではなく、さらに寒いサイ トでは、逆に低下していく傾向も認められた。

それに対 して、針葉樹型の寒いサイ トほど葉寿命が長 くなる傾向は極めて明瞭であった。 `1
~ι 2セ ツ トによる、3年以上の葉寿命を示 していたものの比率の違いを見ると、広葉樹型で

は、サイ トによる違いは不明瞭であつたが、針葉樹型の場合は、亜熱帯 (+8～ +12のサイ
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卜)を除き、開芽が早 く、生育期間が長 くなる ιl―
`2セ

ツ トのものほど、 3年以上の葉寿

命を示す ものの比率が大きくなっていた。以上のように、低緯度域であれば、開芽が遅 く、

また、生育期間の短い 古1-ι 2セ ツ トを示す ものでも、 PS生存率が殆 ど低下せず、また、

長い葉寿命を示すものの比率が高 くなっていたことは、実際的にも、開芽が遅 く、生育期間

が短 く、また、葉の寿命がかな り長い といった特徴を示 していると考えられるナギやイヌマ

キのような金十葉樹の、低緯度域での光資源獲得戦略のあ り方や潜在力を指 し示 してお り、こ

れ らの針葉樹の分布特性全般を考えていく上で極めて興味深い事項 といえる。

総合考察

本研究では、まず、実測データなどから、針葉樹 と広葉樹では、枝条における葉の着生パター

ンが異なるため、葉の最適寿命の定まり方も異なってくる可能性が高いこと、また、光資源獲得

戦略を考える場合、葉フェノロジー特性への着 目が重要となることなどを示 した。そして、以上

の結果を考慮に入れて、Kikuzawa(1991、 1995)の CBモデルの調整をはかり、調整された針葉

樹型 と広葉樹型の 2つの推定モデルに従って、CB解析を試みた。その結果、調整 されたCBモ

デルに従 うことで、常緑広葉樹、落葉樹広葉樹、常緑針葉樹へと推移する現実の森林帯分布構造

が、より忠実に再現されるようになるほか、常緑針葉樹と常緑広葉樹間での落葉時期の違いや葉

寿命の違い、さらには、なぜ、針葉樹にも暖温帯以南にも分布 しうる分類群が存在 しているのか

なども、ある程度まで説明できるようになることがわかった。

以上のことは、葉の最適寿命の定まり方が、必ず しも樹木全般を通 して一様ではなく、針葉樹

と広葉樹では、異なった最適化方式を取つている可能性が高いことを示唆 しているだけではなく、

さらには、針葉樹 と広葉樹では、光資源獲得戦略、ひいては、生活戦略の方向性が異なる可能性

が高いことを示唆するものといえる。そして、このことは、地球レベルや垂直分布帯レベル、流

域・景観 レベルでの針葉樹 と広葉樹の生物社会的諸関係の総体 (競争・共存・すみわけ関係など)

を考えていく上でも示唆するところが多く、結局、以下に触れる通 り、以上のような結果を参照

することで、これまでに提案 してきた (藤本、1993、 1998、 2009; FttimotO&Miyakawa、

1991な ど)、 針葉樹と広葉樹の関係を、「非競合・非定着的な生活戦略」を取るものと「競合・定

着的な生活戦略」を取るものとの関係 として捉え、これら両者の競合・共存・すみわけ的関係や

地理的・生態的分布のあり方(そ の最も重要なもののひとつが、北方林 ,亜寒帯針葉樹林の起源の

問題である)を説明しようとする「非競合 0非定着理論」の妥当性が、光資源獲得戦略レベルにお

いて裏付けられるようになると考えられる。

まず、本解析が前提条件 として採用 した考え方に従えば、針葉樹一般 と広葉樹一般の最も大き

な相違は、枝条における葉の着生パターンの相違に帰着 し、枝条の単位長さ当たりの葉量を可塑

的に変え得る広葉樹型と、変え得ない針葉樹型では、適応戦略や適応進化の方向性が大きく異な

つてくることになる。すなわち、可塑的に変え得る広葉樹型のものは、一般に、光合成効率が良

く、その意味で、競合圧が高い空間で有利な「競合的」戦略を示 し得るが、競合圧の高い空間で特

殊化を進めていくと、やがて、ス トレスのかかる環境下への進出が困難 となり、結果的に、特定

の環境に定着 していく「定着的」戦略を取るようになる。それに対 して、単位長さ葉量を可塑的に
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変え得ない針葉樹型のものは、競合圧がかかる空間では、広葉樹型のものに比べ、競合能力が低

くなるが、潜在的にはス トレスのかかる空間も含む、広い空間に対応可能な「非競合的」で「非定

着的」な戦略を取ることになる。そして、針葉樹 と広葉樹の地理的分布パターンの違いは、以上の

ような両者の戦略の方向性の違いとして解釈できるようになると予想 される。

本解析の結果は、以上のような解釈の妥当性を充分示唆するものであったといえる。まず、種

数が多く、高い競合圧がかかる低緯度域において、広葉樹型の方が針葉樹型よりもPS生存率が

高かったことは、広葉樹の競合的性質、針葉樹の非競合的性質を再現するものといえ、逆に、高

緯度域においては立場が逆転 し、広葉樹の分布が中緯度域までにほぼ限られたことは、広葉樹型

の「非定着的」な性質の現われと解釈できる。それに対 して、針葉樹の場合、高緯度域で相対的に

高いPS生存率を示 していたことと、低緯度域でも、針葉樹型が多くのPSを残存させていたこ

とは、針葉樹型がス トレス耐性的であると共に、広い空間に対応 し得る「非定着的」な戦略を取る

特性を体制本来の性質として示すことをある程度まで指 し示すものであったといえる。また、針

葉樹型が、高緯度域において、広葉樹型では示 しえないほどの長い葉寿命を示 し、その結果とし

て、多くのPSを生存させていたことは、高緯度域において有利 となる光資源獲得戦略が、単に

落葉性に対する常緑性の光合成能力上の有利性 といった、競合能力に起因するものとい うよりも、

ス トレス耐性的で非競合 0非定着的な性質の結果であることを示唆している。そしてまた、低緯

度域であれば、開芽が遅 くまた生育期間の短い ′1-′ 2セ ツ トを示す ものでも、 PS生存率

が殆 ど低下せず、また、それ ら生存 した PSが長い葉寿命 を示すものが多かったことも、針

葉樹型のス トレス耐性的で、広い空間に対応する非競合的で非定着的な性質の現われのひ と

つ といえ、また、それが、暖温帯以南に分布の中心を持つナギやイヌマキのフェノロジー特

性をある程度まで再現するものであったことを考え合わせ ると、以上のような「非競合・非定

着的戦略」の低緯度域での現実化が、ナギやイヌマキのような暖温帯以南に分布の中心を持つ

針葉樹であると解釈できるようになる。

しかし、もちろん、今後に残 された課題も少なくない。まず、本解析では、 3通 りの よ1-ォ 2

セットを設けて算定したに過ぎず、もつと多くのケースを想定 して解析を進める必要がある。ま

た、本解析では、獲得生産物量 α ′)が プラスとなった場合に潜在的に生存可能と見なしたが、

α
`)の

値 自体も評価の対象に組み込んだ解析も重要となる。針葉樹型の場合は、枝条の単位長さ

当た りの葉量が、光資源獲得戦略上重要な意味を持ってくるが、本報告では、葉量が標準的な

3cm2cm‐ 1のケースしか取 りまとめられなかった。本研究では、ナギやイヌマキのような暖温帯以

南に分布の中心を持つ針葉樹は、高緯度・高海抜域に分布する針葉樹より、枝条の単位長さ当た

り葉量が多い可能性が示唆されたが (図 1)、 針葉樹型の戦略を考える場合には、このような、枝

条の単位長さ当たり葉量の違いをパラメータ化 して、比較解析 していくことが不可欠となる。ま

た、平均枝条長 Zを 8cmに固定した解析に終わつていることにも問題があり、様々な Z値での

解析が必要となる。さらに、Zも また、最適寿命 ′士と同様に、最適な Z、 すなわち、Pを想定し

て解析 していくことも重要となる(徳永、2002;佐野、2004;佐野・藤本、2004)。 本解析では、

開芽終了期が別のサイ トに移動 しても、同一 日平均気温を示す 日に移動するだけと見なしたが、

気候に順応 して、開芽時期を変化させることも充分考えられる。すなわち、 ′1も 最適な値 ォ1'
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を取 り得るものと見なして解析することも重要な観点となる。

針葉樹 と広葉樹の相違を考える場合、樹形の違いに着 目することが重要で(藤本、1980、 1981、

1982、 1985a、 1985bな ど)、 これまでに提案 してきた、「非競合・非定着的戦略理論」も、これら

両者間での樹形や樹形形成パターンの違いに基づくものであったが、今回の CB解析は、枝条レ

ベルでの違いに基づくものに過ぎず、その意味で、極めて不十分な内容に留まっている。枝条の

単位長さ当たり葉量が一定であることは、枝条レベルで葉が一次元配列することに繋がり、また、

一次元配列することと、針葉樹が一般に突出型樹形 (藤本、1993な ど)を形成することは密接に

関わつた事象 といえる(佐野、2002;藤本、2003;藤本 0佐藤、2009な ど)。 それに対 して、単

位長さ当たり葉量を可塑的に変えられる枝条形成は、枝条 レベルでの 1次元を超える葉の配列パ

ターンと関係 し、結局、広葉樹一般が示す沿下型樹形形成 と密接に関連 している(佐野、2002;

藤本、2003;藤本 0佐藤、2009な ど)。 しかし、針葉樹・広葉樹間での樹形形成パターンの違い

が、樹体レベルでの非同化器官の形成パターンの違いにどう繋がつているかについては、これま

で検討はしてきたものの(徳永、2000、 2002;藤本、2003な ど)、 まだ不十分で、そのため、針 。

広間での樹形形成の違いに着 目したCB解析も、まだ、予報的段階のものに留まっている (佐野、

2004;佐野・藤本、2004な ど)。 すなわち、樹形の違いの重要性を考慮に入れると、今後に残さ

れた最も重要な課題のひとつは、樹形レベルの同化器官と非同化器官の配分を考慮に入れたCB
モデルを調整 し、そんな調整 されたモデルに基づくシミュレーションを進めていくことに収敏す

る。今回のナギとイヌマキの樹形解析も、すでに触れたように、不十分な内容に留まっている。

すなわち、他樹種 との比較も含め、これらの樹種の樹形形成パターンについて、今後、よリー層

の解析を進めていくことも、樹形 レベルでの違いを考慮に入れたCBモデルによる解析を進めて

いくための前提条件 として不可欠となる。

今後のより発展的な課題のひとつとしては、まず、針葉樹型 と広葉樹型のすみわけ構造を複雑

適応系における「自律的すみわけ機構」(藤本、2010a、 201lb)と して定式化できるか否かの、両者

での樹形の違いも考慮に入れた解析が挙げられる。

本研究は、針広混交林帯(Tatewaki,1958;針 葉樹林分、広葉樹林分および針広混交林分がモザ

イク的に配列 してつくられる森林帯)が 、冷温帯から亜寒帯 (垂直分布で言えば山地帯から亜高山

帯)にかけてのみ、移行帯として存在 していたり、高々、この地域にのみ汎存的に開かれている

だけなのではなく、少なくとも潜在的には、モンスーン地帯の森林帯全体を通 して認められる「森

林景観(森林風景)」 の基本構造としてあるとする考え方の定式化を目指す研究でもある。針葉樹 と

広葉樹の関係については、これまでに、生物地理学、生態学、また、進化生物学、古植物学など、

様々なレベルや分野で様々な論議や研究がなされてきたが(藤本、1993参照)、 これまでの諸議論

や、これまでに展開してきた諸研究を総括 した場合、少なくとも、現時点で言えることは、歴史

の進行の中で、進化史的に古い分類群である針葉樹が、進化史的に新 しい分類群である広葉樹に

よつて、より劣悪な空間に追いやられてきたといた、優位のものと劣位のものの関係 (優劣関係 )

に帰着するのでもなければ、気候や環境条件の勾配に応 じて最適なものが残っているといった競

争的関係のみに帰着するわけでもないことにある (藤本、1993、 2003、 2009)。 すなわち、両者

の闘争が今 日においても、引き続き展開されているのだとしても(コ ーナー、1989)、 両者の関係
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は、それらの生活戦略の相違に目を向ければ、競争的関係である以上に、共存的・すみわけ的関

係であり、その意味で、これら両者の織 りなす森林モザイクは、かなりの程度まで、動的安定性・

持続性を持った構造であると考えられる。しかしながら、このような共存的・すみわけ的関係が、

これまでの生態学的理論の中では、まだ、殆 ど定式化されていないことも明らかである。すなわ

ち、このような関係が極一般的なものであることが理論的 (数理理論的)に証明される必要があ

り、それが上述 した、樹形の違いも考慮に入れた、針・広のすみわけ構造を複雑適応系における「自

律的すみわけ機構」として定式化する試みに帰着するものと考えられる。

また、以上のように、針葉樹 と広葉樹の共存的・すみわけ的構造が、少なくとも潜在的には、

モンスーン地帯の森林帯全体を通 して認められる「森林景観(森林風景)」 の基本構造なのだとする

と、このような見方は、日本各地の森林景観整備を進めていく上で、極めて重要な指針を提供す

ることになる。すなわち、森林景観は、どの地域でも、基本的には、針・広が織 りなす「森林モザ

イク」として整備 していけるし、また、そのように整備 していくことが重要となってくることにな

る(藤本、2010b)。 要言すれば、針葉樹も広葉樹もあつて始めて、「森林景観」だとい うことになる。

しかしながら、このような動的安定性・持続性を持つた「森林モザイク」は、少なくとも、冷温帯

と亜寒帯の移行帯以外においては、たぶんに潜在的CVirtual)な 次元に留まるものにしか過ぎない

ことも明らかである。言い換えると、ある暖温帯里山域に、植栽された針葉樹と、多分に手入れ

不足が故に更新 してきた広葉樹が、全体として、「針広混交林帯」状を呈して広がっていたとして

も、それは、潜在的次元においては充分に自然的な「金十広混交林帯」と見なせるとしても、それが

即、現実的にも動的安定性・持続性を持つた「森林モザイク」として認められるわけでは決 してな

いことになる。その現実化のためには、様々な具体的試みが前提条件 として必須となる。すなわ

ち、このような動的安定性・持続性を持った「森林モザイク」への誘導といった応用的課題の解決

に向けて、そんな「風景モザイク」の構成法の具体化(藤本、2010b)と か、「風景モザイク」的関係の

新たな結節′点となる、新たに導入すべき樹種の選定や導入方法などといった、森林景観整備に関

わるより具体的な課題の検討を進めていくことも、上述 した、「自律的すみわけ機構」の解析のよ

うな生態学的解析などと同様に、今後の発展的研究課題のひとつとして、極めて重要な意味を持

つてくるようになるものと推察される。
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