
森林研究 74: 53~58 2002 

論 文

スギ若木のモジ、ユールの形態『構造友び動態

一林冠ギャップ下と閉鎖林冠下の比較-

寄元道徳*・平山貴美子*

Morphology， structure and dynamics of modules of Cryptomeria japonica saplings 

in canopy gaps and in closed canopy 

Michinori SAKIMOTO * and Kimiko HIRA Y AMA * 

スギ・落葉広葉樹林の林冠ギャップ下と閉鎖林冠下におけるスギ若木の当年枝(モジュール)の長さ分布，当年枝当

たりの成長点数，葉の形態，当年枝の伸長様式，葉齢を調べた.閉鎖林冠下における当年枝の長さ分布は正規分布であ

ったが，林冠ギャップ下では長い当年枝が見られ正に歪んだ分布となっていた.当年枝当たりの成長点は閉鎖林冠下

(1.4個)よりも林冠ギャップ下 (3.01固)で、有意に多かった.当年枝の単位長さ当たりの針葉数と当年枝の単位長さ当た

りの重さは閉鎖林冠下の方が有意に小さかったが，軸に対する針葉の開度は林冠ギャップ下の方が有意に小さかった.

当年枝の伸長期間は 3ヶ月前後と長期に及び，林冠ギャップ下は閉鎖林冠下の1.6倍となっていた.これらの結果から，

光資源が乏しい閉鎖林冠下のスギ若木は針葉の重複回避によって効率的な同化生産のための調整を行う一方で，比較的

短い伸長期間にともなう成長点が少ない短くて軽い当年枝を伸ばすことによって樹冠の増加を抑えていることが明らか

になった.また葉齢は閉鎖林冠下で有意に高かったが，これは被陰への対応に伴う若木の着葉量減少を葉の長寿命化に

よって補おうとした行動と推察された.

キーワード:天然生スギ，、与年枝個体群，形態，フェノロジー，可塑性

Morphology， structure and dynamics of current-year shoots (modules) of Cryptomeria japonica saplings were 

studied in canopy gaps and in closed canopy of a natural conifer-hardwood forest. Shoot length distribution was 

normal in closed canopy while the distribution skewed positively in canopy gaps. The number of growing points per 

shoot in closed canopy (1.4) was significantly lower than that in canopy gaps (3.0). The number of needles per shoot 

length and the shoot weight per shoot length were significantly lower in closed canopy although the open angle of 

needle along shoot was significantly lower in canopy gaps. The periods of shoot elongation (> 3 months) in canopy 

gaps was 1.6 times longer than that in closed canopy. These results clarified that C. japonica saplings adjust needle 

morphology to achieve efficient photosynthesis through avoiding mutual shading among needles and reduce the 

increment of crown by producing shorter and lighter shoots with lower number of growing points in the light 

limited condition of closed canopy. 1n addition， needle longevity was significantly higher in closed canopy， suggesting 

that C. japonica saplings compensate the reduced amount of needles by prolonging needle longevity in closed canopy. 

Key words: Natural growing sugi-cedar， Current-year shoot population， Morphology， Phenology， Plasticity 
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1 .はじめに

樹木の樹冠は，毎年，成長と休止を繰り返す当年枝の

ような基本単位(モジュールという)の集合体となって

いる (HARPER1977). それゆえ，樹冠は，出生，死亡，

休眠を示すモジュールの個体群ととらえることができ

る.樹木に見られるモジュールの形態は多種多様である

ことから，樹冠部の解析は，樹木の特徴を知る上で有用

な情報を提供してくれる.また，樹木は一般に固着性と

いう特徴を有するが，この固着性は環境変化の際などに

制約となる.こうしたことから，樹木は，様々な環境に

おいて個体を維持するために，ふつう，可塑性という対

処j去を発達させている.この可塑性は，モジ、ユールの数，

配置，サイズ，形態などを変化させることによって実現

される.したがって，樹冠部を構成するモジ、ユールの可

塑性を明らかにすることは，個々の樹種の詳細な特徴の

把握にとどまらず，成長・維持様式などの理解にも繋が

ることになる.

*京都大学大学院農学研究科森林科学専攻

一方，森林の林冠層は大小のギ、ヤツプがモザイク状を

なしており，それが森林下層における光環境の空間的不

均一性，種多様性の維持，さらには植物の更新・維持な

どに重要な役割を演じていることは広く知られてきてい
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る.したがって，林冠ギャップに注目して樹木の諸性質

を解析することは，対象とする樹木だけではなくその樹

木を取りまく森林の理解にも繋がることになる.

常緑性針葉樹であるスギは，日本海側の多雪地帯に分

布するスギ・落葉広葉樹林において優占的な樹種の一つ

である.スギについては，これまで，スギ・落葉広葉樹

天然林を中心に，実生の消長過程(室山・玉井1986，富

沢・丸山1993)，光合成 (TABUCHIet al. 1986)，齢構造

(玉井・天保1990)，伏条更新の形態(平1994)，更新シ

ステムと遺伝的構造の関わり (TAIRA et al. 1995， 

MORIGUCHI et al. 2001) などについての研究がなされて

きている.また，樹冠部については，人工林を中心に，

生産生態学的観点から葉量などの量的把握が数多くなさ

れてきており(佐藤1973)，林齢にともなう樹冠の形態

や構造の変化も調べられてきている (HASHIMOTO1991， 

橋本・玉泉1995).しかしながら，スギの樹冠部を当年

枝(モジュール)の個体群とみなし，モジ、ユールの形態，

構造，動態、を同時に調べたものは，スギの天然分布が比

較的多く見られる日本海側といった地域を越えて，全く

見あたらない.

そこで，本研究では，光環境の違いに対するスギの反

応を把握するために，スギ・落葉広葉樹林の林冠ギャッ

プ下と閉鎖林冠下それぞれに生育しているスギ若木の樹

冠を構成するモジ、ユールの形態，構造，動態を比較・解

析した.そして，スギの若木段階における樹冠部の可塑

性発達とそのユニークさを明らかにすることを目的とし

た.

2.調査地と方法

本調査は，京都府北部にある京都大学芦生演習林の原

生的なスギ・落葉広葉樹林(標高約800m) において行

われた.調査地一帯は，スギをはじめとして，ブナ，ミ

ズナラ，コハウチワカエデなどが優占していた.

スギの当年枝の形態的特徴: 常緑針葉樹であるスギ

の針葉は縦に長い菱形をした横断面をもち，個々の針葉

が枝軸に密着して螺旋状に配置されることから，針葉と

枝軸の境が不明瞭であり，冬芽は短くなった針葉が集合

した裸芽を形成する(八頭 1964).このことから，春季，

当年枝が伸びるにつれて針葉の長さが次第に大きくなる

段階から，針葉の長さがほぼ同じとなる段階を経た後，

また秋季に，針葉の長さが徐々に短くなる段階を迎え，

当年の伸長を終えるということを毎年繰り返す.この結

果，枝軸の周りに螺旋状に針葉を付けた枝は長細い紡錘

状を示し，枝は紡錘状の枝軸を繋ぎ足したような形態に

なる (Fig.1). スギのこうした特徴によって，枝軸の
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年齢推定が可能となる.

調査対象木は，尾根部に生育している樹高約 2mの若

木を閉鎖林冠下と林冠ギャップ下からそれぞれ 5本ずつ

選び出した.成長を開始する前(4月)に，それぞれの

個体の主軸を含む樹冠上部の一年枝 5本にラベルを付け

た後，さらにラベルを付けた一年枝上の成長点 5個(当

年枝先端から順に選んだ)に番号を振った.そして， 5 

月から10月までの問， 1週間から 1ヶ月の間隔で 5つの

成長点より伸長した各当年枝の積算伸長量を測定した.

また，当年枝の構造的な特徴を把握するために，秋季に，

閉鎖林冠下と林冠ギャップ下の若木(各 5本)から，そ

れぞれ 1本の主軸(先端部からの長さが50cmの幹，以後，

主軸クラスターとよぶ)を切り取り，各主軸クラスター

に付いている全ての当年枝について長さと成長点の数を

調べた.さらに当年枝と針葉の形態的な特徴を把握する

ために，切り取った閉鎖林冠下と林冠ギ、ヤツプ下の若木

の全主軸クラスターから当年枝を計30本ずつ採取し，針

葉の長さ，枝軸に対する針葉の開度，当年枝の単位長さ

当たりの針葉数，当年枝の単位長さ当たりの重さ(乾燥

重)を測定した.葉齢を求める際には，上記スギ当年枝

の形態的特徴で述べた手法を用いた.なお，本研究では，

便宜的に，緑色の針葉を付けている紡錘状枝軸の繰り返

し数を葉齢として用いた.この葉齢については，主軸ク

Inc副10pygaps 

Fig. 1 Morphology of modules for Cryptomeria japonica 
saplings in canopy gaps and in closed canopy. 
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れることを示している.また スギ若木の伸長期間は生

育地の光環境によって大きく変化するものの， 2~ 3ヶ

月以上にも及ぶかなり長いものとなっていることを示し

ている.

これまでに，針葉樹の当年枝の伸長開始期や伸長期間

に関する研究は数多くなされてきている (FOWELLS

1941， MITCHELL 1965， CANNELL et al. 1976， ZOBEL 1983， 

HARRY 1987). その中で， MITCHELL (1965) は多数の

針葉樹の冬芽のサイズと当年枝の伸長期間との関わりを

調べ，冬芽が小さい，あるいは冬芽を欠く種ほど伸長期

間は長くなる傾向があることを指摘している.スギは短

くなった針葉が密に集合した裸芽を形成するが，マツ属，

モミ属， トウヒ属といったマツ科などの冬芽に比べると

小さく，冬芽として区分し難い形態となっている.こう

したことから，スギの当年枝の伸長期間は数ヶ月とかな

り長くなっていたものと推察される.また，寄元・武田

(1994) は京都市近郊においてヒノキ若木の鱗片葉の伸

長パターンを調べ伸長期間は 4~5 ヶ月の長期に及ぶ

ことを報告している.ヒノキの伸長期間に比べるとスギ

のそれは短くなっているが，冬芽を全く形成しないヒノ

キに比べるとスギは小さいながらも裸芽を形成すること

から伸長期間の制約を受けやすくなり，ヒノキよりも伸

長期間が短くなっていることを反映しているものと推察

される.

ラスターを採取したものとは別に，林冠ギャップ下と閉

鎖林冠下から若木を10本ずつサンプルし，主軸幹だけを

対象に調べた.

スギ若木の直上の光環境(相対光量子束密度)は，林

冠ギャップ下が54.0:t7.8%であり，閉鎖林冠下が4.6:t 

1.5%であった.

3.結果と考察

3. L 当年枝の季節的動態

スギ若木の当年枝の伸長開始は，閉鎖林冠下，林冠ギ

ャップ下ともに 5月中旬であったのに対して，伸長停止

は閉鎖林冠下が 7月下旬，林冠ギャップ下が 9月上旬と

なり (Fig.2， Table1) ，生育地問で有意な差が認めら

れた (p<O.OOl， t test). 結果的に，若木の伸長期間は，

閉鎖林冠下が 2ヶ月強，林冠ギャップ下が4ヶ月弱と異

なっていた (p<O.OOl， t test) (Table 1). これらの結果

は，スギ若木は生育地の光環境に関わりなく当年枝の伸

長を同時に開始するが，伸長停止はそれに大きく影響さ

3. 2. 当年枝の構造

当年枝の長さの頻度分布は，閉鎖林冠下，林冠ギ、ヤツ

プ下ともに長さ 3~ 4cmクラスにモードをもっ一山分布

となっていた.しかし，林冠ギャップ下と閉鎖林冠下で

違いが認められ，閉鎖林冠下では正規分布を示したのに

対して，林冠ギャップ下では右裾が大きい(最大当年枝

長=28.5cm)，正に歪んだ分布を示した (Fig.3). その

結果，当年枝長の平均は，林冠ギャップ下が5.4:t3.7cm， 

閉鎖林冠下が4.1:t1.6cmとなり，林冠ギャップ下の方で
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Fig. 2 Seasonal course of shoot elongation (mean ::t S.E.) for C. 
japonica saplings in canopy gaps (open circle) and in closed 
canopy (solid circle). 
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Table 1 Phenological traits (mean::t S.D.) of modules (current-

year shoots) for C. japonica saplings in canopy gaps and in 
closed canopy. 

In closed canopy In canopy gaps 

19.5土2.6ns 19.5:1:2.6 Flushing day 1 
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Shoot 1巴ngth(cm) 

Fig. 3 Relative frequency distribution of module (current-year 
shoot) length for C. japonica saplings in canopy gaps and in 
closed canopy. 
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有意に大きくなっていた (p<O.OOOl，MANN-WHITNEY'S 

U test) (Table 2). 光資源の乏しい条件下に生育して

いる樹木の当年枝のサイズが恵まれた光資源下のものに

比べて小さくなるということは，トドマツ(寄元他1992)， 

シラピソ (KATOand YAMAMOTO 2002)，オオシラピソ

(KATO and YAMAMOTO 2002) などで報告されている.

寄元・武田 (1993) は二次林の下層に生育しているヒ

サカキとコパノミツバツツジを対象に当年枝のアロケー

ションパターンを調べ，当年枝長と当年枝当たりの葉重

(F) と当年枝重 (C) の比 (C/F比)との聞に一次直線

で回帰される関係が成立することを報告している.そし

て，光資源が乏しい条件下において当年枝長が短くなる

理由として，この直線的関係の成立は短い当年枝ほど単

位重さ当たりの葉が維持する必要のある非同化器官の重

さが小さくなることを意味していることから，光資源が

乏しい条件下においては短い当年枝の方が当年枝の維持

の上で有利になる点にあることを指摘している.スギの

当年枝は，それぞれの針葉が密着し全て緑色を呈してい

ることから同化器官と非同化器官が区別し難い形態とな

っているが，枝軸内部には木部の発達が必ず認められ，

C/F比と当年枝長の聞に一次直線で回帰される関係が認

められた (p<O.OOl，F test). それゆえ，閉鎖林冠下に

おいてスギ若木の当年枝が短いもので構成されていた点

については，寄元・武田 (1993) が指摘した同様の理由

に基づいているものと考えられる.

スギ若木の主軸クラスター当たりの当年枝数は，林冠

ギャップ下が244:!:68本，閉鎖林冠下が211:!:11本となり，

林冠ギャップ下の方で幾分多い傾向がみられたが，有意

差は認められなかった (p=0.917，MANN-WHITNEY'S U 

test) (Table 2). 異なる光環境下に生育する樹木を対

象に当年枝数を調べたものは少ない.個体当たりの当年

枝数を調べたものには， BONSER and AARSSEN (1994) 

Table 2 Demographical traits (mean::!:: S.D.) of modules 

(current-year shoots) for C. japonica saplings in canopy gaps 

and in closed canopy. 

[n canopy gaps In closed canopy 

Number of shoots per cluster I 244 :t68 211:1:: 1Ins 

Shoot 1ength 2 (cm) 5.4:t3.7 4.1:t 1.6.. 

(20.9:t 9.2) (2.5:t 0.8..) 

Total shoot length per cluster I (cm) 1314土309 856:t68ns 

Number of growing points per shoot 3.0土7.0 1.4:t 1.1・

1 Main stem with 50 cm long from the terminal (N=5 sampled 

in each site) 

2 Shoot length of terminal leader was shown in the parenthesis 

(N=5 sampled in each site). Significance level: 'p<0.002， 

"p<O.OOOl， ns p>0.05 by孔tJ:ann-Whitney'sU test 
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による異なる光環境下におけるサトウカエデの研究があ

り，当年枝数は閉鎖林冠下の方が有意に少ないことを報

告している.また単位面積当たりの当年枝数密度を調べ

たものにはCANHAM (1988) による北米の林冠ギャップ

下と閉鎖林冠下におけるブナとサトウカエデの研究があ

り，いずれも閉鎖林冠下の方が低いことを報告している.

本研究のスギ若木の場合，サンプリング法が少々異なっ

ていることから，一概に比較できない.しかしもしス

ギ若木が例外的で、あるとすれば スギ若木の当年枝長の

頻度分布が恵まれた光条件下において正に歪んだ分布型

になっていた点と生育条件に関係なく当年枝数がほぼ同

じであった点を考慮することによって，スギ若木には当

年枝のバンクなるものが存在し恵まれた条件下において

はこのパンクの一部を長く伸ばすという特徴的な対応法

を発達させていることを示しているとも考えることがで

きる.

一方，スギ若木の主軸クラスター当たりの当年枝の長

さの合計は，林冠ギャップ下 (1314:!:309 cm) と閉鎖林

冠下 (856:!:68 cm) でかなりの差があったにもかかわら

ず，有意差は認められなかった (p=0.251，MANN-

WHITNEY'S U test) (Table 2). スギ若木の葉齢は，林

冠ギャップ下が2.4:!:0.5年，閉鎖林冠下が4.2:!:0.4年とな

り，光資源が乏しい閉鎖林冠下において有意に大きくな

っていた (p<O.OOOl， MANN-WHITNEY'S U test) (Table 

3).スギの場合，針葉と枝軸の区別が難しい形態になっ

ていることから，枝軸長の低下は葉量の低下につながる.

被陰条件下において葉の寿命が長くなることはよく知ら

れており，これまでにも報告されてきている(佐藤

1990) .クラスター当たりの着葉量を大まかに推定する

ために，クラスター当たりの当年枝長と葉齢の積を求め

ると，林冠ギャップ下が3162.2cm yr，閉鎖林冠下が

3633.4 cm yrとなり，閉鎖林冠下の方が大きくなってい

た.生産能力を厳密に比較する際には，生理学的な点な

どを考慮する必要がある.しかし，これらの結果は，

スギ若木の葉齢が閉鎖林冠下において有意に高くなって

いたのは，有意で、はなかったものの閉鎖林冠下において

当年校長の合計が林冠ギャップ下の 6割程度まで低下し

ていたことによって引き起こされる着葉量の減少にとも

なう光合成生産量の低下を葉の寿命を長くすることによ

Table 3 Maximum age of shoot with green needles (mean::!:: 
S.D.) of main stem for C. japonica saplings in canopy gaps and 
in closed canopy. 

Shoot age (yr) 

In canopy 伊 ps

2.4:1::0.5 

In closed canopy 

4.2:1::0.4** 

Significance level: "pく0.001by Mann-Whitney's U test 
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って補おうとした行動を反映しているのかもしれない.

スギ若木でみられた当年枝長の違いは主軸枝において

著しく，林冠ギャップ下が20.9:t9.2cm，閉鎖林冠下が

2.5:t 0.8cmとなり (p<O.OOl，MANN-WHITNEY'S U test) ， 

8倍以上の差が認められた (Table2). また当年枝当た

りの成長点の数は林冠ギャップ下が3.0:t7.0個，閉鎖林

冠下が1.4士1.1個となり，林冠ギャップ下の方が有意に

大きかった (p<0.002，MANN同 WHITNEY'S U test) 

(Table 2). この結果は 大まかには当年枝の増殖率の

違いを反映していると思われる.さらにスギ若木の当年

枝に付く成長点の数と当年枝の長さの関係は，林冠ギャ

ップ下，閉鎖林冠下ともに当年枝の長さ増加に対して増

加する傾向を示し いずれも指数関数によって回帰され

た (p<O.Ol， F test). 主軸枝と樹冠形の関わりについて

はよく知られている.これらの結果は，スギ若木が生育

地の光条件に応じて当年枝の増殖率や樹高成長量を大き

く変えることによって樹冠形を自在に変え維持・成長し

ていることを示している.

3. 3.当年枝の形態

スギ若木の針葉を含む当年枝の形態には，林冠ギャッ

プ下と閉鎖林冠下で違いが認められた (Table4). 当年

枝の単位長さ当たりの針葉数は，林冠ギャップ下が

10.3:t 1.0本/cm，閉鎖林冠下が8.7:t0.7本/cmとなり，林

冠ギャップ下の方で有意に多かった (p<Oβ02，MANN-

WHITNEY'S U test). また，当年枝の軸に対する針葉の

開度は，林冠ギャップ下が20.4:t4.6度，閉鎖林冠下が

24.1 :t 4.3度となり，閉鎖林冠下の方で有意に大きかった

(p<O.OOl， MANN-WHITNEY'S U test). さらに，単位長さ

当たりの当年枝の重さは，林冠ギャップ下が24.2:t 

4.4mg/cm，閉鎖林冠下が12.8:t1.5mg/ cmとなり，林冠ギ

ャップ下の方で有意に重かった (p<O.OOOl， MANN-

WHITNEy'S U test). これらの結果は，被陰に対して，

スギ若木は低コストの当年枝を伸ばす一方で，針葉の配

置間隔と針葉の開度を大きくすることによって自己被陰

Table 4 Morphological traits (mean::!:: S.D.) of modules 

(current-year shoots) for C. japonica saplings in canopy gaps 

and in closed canopy. 

In canopy gaps In closed canopy 

Needle number density (/cm) 10.3:t1.0 8.7:t0.7" 

Needle length (mm) 11.9土0.8 13.5土0.7**

Open angle ofneedle (degree) 20.4:t4.6 24.1:t4.3事

Shoot weight density (mglcm) 24.2:t4.4 12.8:t 1.5材

Significance level: 'p<0.005. "p<O.OOl by Mann-Whitney's U 

test 
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を回避するという調節機構が発達していることを示して

いる.一方，針葉の長さは林冠ギャップ下が11.9:t 0.8 

mm，閉鎖林冠下が13.5:t0.7 mmとなり，閉鎖林冠下の方

で、有意に長かった (p<O.OOl，MANN-WHITNEY'S U test). 

そして単位長さ当たりの針葉数と針葉長の積を求める

と，林冠ギ、ヤツフ。下が122.6mm/cm，閉鎖林冠下が117.5mm

/cmとなりほぼ同じであった.こうした結果は，被陰に

ともなって針葉数密度を下げるとともに低コストのシュ

ートを伸ばすことによって生じた着葉量の減少は，針葉

長を幾分か長くすることによって補うという調節機構も

発達していることを示している.被陰に対して，樹木が

大きくて薄い低コストの葉を展開することは広く認めら

れる現象である.スギの当年枝で認められた形態変化は，

枝軸の周りに針葉を螺旋状に配置するスギの形態的特徴

を反映した，他種でみられるものとは一風変わった被陰

対応法であることをうかがわせる.

3. 4.モジュール属性とその可塑性からみたスギの特徴

本研究の林冠ギャップ下と閉鎖林冠下におけるスギ若

木のモジ、ユール(当年枝)の形態，構造，動態の解析に

よって，スギ若木の樹冠を構成するモジュールには個体

維持の上で有利な可塑性が発達していることが明らかに

された.すなわち，主軸伸長量を大きく変えていたこと

によってうかがえる，陰樹に広く認められる高度な樹冠

の可塑性発達 (Q'CONNELLand KELTY 1994) といった

空間的可塑性は勿論，モジ、ユールの形態解析から明らか

にされた被陰に対する針葉の重複回避と効率的な空間利

用の調整も発達させていた.また，被陰下でのモジュー

ルの小型化にともなう葉量減少は葉齢を高くすることに

よって補うという調整も発達させていた.さらに，落葉

広葉樹においては陽樹的な種にみられる長い伸長期間

(KIKUZA W A 1983，平山・寄元1999) とそれを自在に変え

られるという時間的可塑性の発達は，林冠ギ、ヤツプ形成

などによる生育地の環境変化に即座に対応し光資源を有

効利用することも可能にすると考えられる.これは，マ

ツ科のモミ属やトウヒ属などの陰樹には殆ど見られない

特徴である.

スギは，日本海側の多雪地帯に広がるスギ・落葉広葉

樹林における優占種である.これまで，スギが多雪地帯

のスギ・落葉広葉樹林において優占する理由として，多

雪地に適応的な伏条更新という更新システムを獲得して

いることに起因していることが指摘されてきた.確かに

栄養繁殖的に後継個体を供給できる点はスギ・落葉広葉

樹林における他の優占的な高木種にはみられない更新シ

ステムであり，個体群の維持に有利に働いている点は否

定できない.しかし，本研究におけるスギ若木のモジュ
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ールの形態，構造，動態の解析によって明らかにされた

点は，スギ・落葉広葉樹林においてスギが最優占種とし

て君臨できている背景には，伏条更新という有利な更新

システムを獲得していることに加えて，樹冠を構成する

モジ、ユールや樹冠において空間的可塑性だけを発達させ

ているブナ， ミズナラ，コハウチワカエデといった他の

優占種にはみられない(高橋・寄元 未発表データ)， 

モジ、ユールの時間的可塑性を発達させていることにも理

由があることを示しているのかもしれない.
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