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論文

冷温帯落葉広葉樹林における高木・車高木種の

開葉・落葉フ工ノ口ジーの斜面位置による遣い

相川高イ言・舘野隆之輔*.武田博清*

Leaf phenology along a slope in a cool temperate deciduous forest 

Takanobu AIKAWA *， Ryunosuke T ATENOへHiroshiT AKEDA * 

京都大学芦生演習林内のブナ・ミズナラが優占する冷温帯落葉広葉樹林において，斜面上部・下部に優占する高木・

亜高木種，それぞれ13種の開葉・落葉フェノロジーを観察により定性的に記載し着葉期間を算出した.またスタンド

レベルの開葉・落葉フェノロジーを把握するために，個体の胸高断面積を用いて重み付けを行った.開葉開始日の樹種

平均は，上部では 5月6f 1，下部では 5月9日だ、った.開葉開始日の樹種間での最大較差は上部では18日間，下部では

15日間だった.落葉開始日の樹種平均は，上部では10月 6日，下部では10月14日だった.落葉開始日の樹種間での最大

較差は上部では48日間，下部では46日間だ、った.調査樹種の着葉期間は開葉開始日とは有意な相関を示さず，落葉開始

日と有意な正の相関を示した.開葉開始は雪解けの時期などの微気象により同調を余儀なくされ，着葉期間は落葉開始

日により調節されていると考えられた.スタンドレベルでは，上部の方が開葉も落葉も早く，着葉期間は下部より 19日

間短かった.上部では雪解けが早いため，開葉を早く開始できるが，落葉期の乾燥などの環境条件の悪化により，着葉

期間はむしろ短縮していると考えられた.

キーワード:着葉期間，微地形，ブナ林，雪解け，多雪地帯

Phenological trends of leaf flushing and leaf fall were studied for 13 major tall tree species in both the upper and 

lower slopes， developed in a cool-temperate deciduous forest. To evaluate phenology at the stand level with reference 

to slope position， we calculated the weighted average with individual basal areas. For all species， the mean starting 

date of leaf flushing was May 6 in the upper， and May 9 in the lower side of the slope. The largest interspecific 

difference in the starting date of leaf flushing was 18 days in the upper， and 15 days in the lower slope. The mean 

starting date of leaf fall was October 6 in the upper， and October 14 in the lower slope. The largest interspecific 

difference in the starting date of leaf fall was 48 days in the upper， and 46 days in the lower. Leaf duration was not 

correlated with the starting date of leaf flushing， but was positively correlated with the starting date of leaf fall. Leaf 

flushing may be constrained by microclimate conditions， such as snow melting， so leaf duration is thought to be 

adjusted by the start of leaf fall. At the stand level. both leaf flushing and leaf fall were earlier， and leaf duration was 

shorter in the upper than in the lower slope. Earlier snow melting may enable earlier leaf flushing in the upper slope， 

but owing to climatic stress in autumn， such as drought， leaf duration was shorter in the upper side than in the 

lower. 
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21 

1 .はじめに

落葉広葉樹林における樹木の開葉・落葉は気候とよく

同調している.しかし，実際は同一林分内においても開

葉・落葉のタイミングは樹種によって異なる

(LECHOWICZ 1984， KIKUZA W A 1983， 1984，丸山 1979，丸

山・佐藤 1990，青木・橋本 1995). 落葉樹林においては

温度や土壌水分などの環境条件が季節的に変動し，生育

に好適な期間が制限されるため，開葉・落葉のタイミン

グが植物にとって重要な適応的な意義を持つと考えられ

ている (HARADAand TAKADA 1988， SAKAI 1992). 

植物の有機物生産は葉の光合成を通じて行われる.そ

のため，開葉・落葉フェノロジーはその植物が生育して

いる環境下において，光合成による炭素同化を最大化す

るように調節されていると考えられる (CHABOTand 

HICKS 1982， KIKUZA W A 1991).樹種ごとの開葉・落葉フ

ェノロジーはいくつかのパターンに類型化することがで

き，遷移系列との対応などが示されてきた (KIKUZAWA

1983， 1984，平山・寄元 1999). その一方で，同一樹種内

においても開葉・落葉フェノロジーは様々な環境条件の

影響を受けることが知られている.これまでに土壌養分

(CHAPIN 1980， ]ONASSON 1989)，光環境 (NILSEN1986)， 

帝京都大学大学院農学研究科地域環境科学専攻

事 Divisionof Environmental Science and Technology， Graduate School of Agriculture， Kyoto University 
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地温 (FARNSWORTH et al. 1995) などの影響が報告され

ている.

地形は植物の生育場所の多様性を生み出す最も重要な

環境傾度の一つである.なかでも尾根から谷部までの斜

面 が作り出す微 地 形 の 違 い に 応 じ て，水分

(YANAGISAWA and FUJITA 1999)や，風の強さ (LAWTON

1982， BELLINGHAM 1991)，気温 (MARCELO and 

WILLIAM 1995)，積雪深(小野寺 2002)，また土壌中の

無機態窒素の可給性(徳地 1996，HIROBE et al. 1998， 

TOKUCHI et al. 1999) などの様々な環境傾度が生じるこ

とが知られている.斜面が作り出すこれらの環境傾度と

関連して，植生 (1天然林の生態」研究グループ 1972)， 

物質循環様式(片桐・堤 1978) 森林構造と光環境

(CLARK et al. 1996) の違いなどが研究されてきた.日

本の森林の多くは斜面に沿って成立するため，斜面に沿

った森林生態系の研究は重要であると考えられる.

KUDO (1992) は北海道大雪山の斜面において，斜面

に沿った雪解け傾度という微気象の違いが高山植物群落

の開葉・落葉のタイミングに影響を与えることを明らか

にした.日本海側の豪雪地帯の斜面においては，尾根筋

から斜面下部に沿って積雪が深くなることが知られてい

る(小野寺 2002).したがって日本海側のような豪雪地

帯の斜面に生息する森林樹木群落においても，積雪深の

小さな斜面の上部では雪解けが早いため，春先の開葉が

斜面下部に比べて早まることが予想され，このことは着

葉期間や葉寿命の延長に有利だと考えられる.一方，斜

面下部は斜面上部に比べて土壌が肥沃で、あり，樹木の生

長には好適な条件であると言われている(片桐・堤

1978， ENOKI et al. 1997， TOKUCHI et al. 1999). 貧栄養な

土壌に生育する植物は葉寿命を延長することが知られて

おり (CHAPIN1980)，斜面上部では樹木は着葉期間や

葉寿命を延長することにより，低い生産性を補償してい

ることも予想される.

本研究は京都大学農学研究科付属芦生演習林の冷温帯

落葉広葉樹林において，斜面の上部・下部で主要構成樹

種の開葉・落葉フェノロジーを調査し，開葉・落葉タイ

ミングと着葉期間の変化とその要因を明らかにすること

を目的として行った.すでに本演習林においては，山

中・玉井(1986)が低木19種の伸長フェノロジーの調査

を，平山・寄元 (1999)が高木・亜高木24種の稚樹を用

いて開葉・落葉フェノロジーの調査を行っている.低木

や稚樹では個葉のマーキングによりシュート上の着葉数

の把握が可能であり これまで開葉・落葉フェノロジー

の定量化が多く行われてきた (KIKUZAWA 1983， 1984，平

山・寄元 1999).しかし多くの個体を対象に高木・亜

高木個体のシュートをマークして開葉・落葉フェノロジ
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ーを記載・定量化するのは困難が伴う.そこで本研究に

おいては個体の樹冠の様子を観察することで，主要樹種

の高木・亜高木を対象として，開葉・落葉フェノロジー

を定性的な基準に従って記載した(丸山 1979，丸山・佐

藤 1992). この方法により開葉の開始・終了と落葉の開

始・終了を把握し，着葉期間を算出した.また，スタン

ドレベルでの落葉フェノロジーの定量化はこれまでリタ

ートラップを経時的に回収することで行われてきた

(DIXON 1976， KIKUZAWA et al. 1984). しかし，この方

法では開葉フェノロジーをスタンドレベルで把握するこ

とはできない.そこで，胸高断面積 (Basalarea) と葉

重量の聞には比例関係があることが知られているので

(e.g. OGINO 1977)，スタンドレベルの開葉・落葉フェノ

ロジーを把握するために，個体サイズの指標としてその

個体の胸高断面積 (Basalarea)割合を用いて重み付け

を行った.

2.調査地と方法

2.1. 調査地

調査は京都市の北約40km(北緯35度18分，東経135度

43分)に位置する京都府北桑田郡美山町の京都大学農学

研究科付属芦生演習林第19林班，野田畑谷で、行った.気

候は冷温帯の日本海岸型気候である.調査地から約 1

km離れた長治谷作業所(標高約640m) では年間平均気

温が約10
0

C，年降水量が約2800mmで、あり，最深積雪深

は約 2~3m，例年12月半ばから 4 月初めにかけて根雪

に閉ざされる.図-1に演習林事務所(標高356m) に

おける2001年の月間降水量と月平均気温を示した.調査

地周辺は高木層にブナ，ミズナラ，林床にはチシマザサ

が優占する落葉広葉樹林となっている.

このような森林において，南西向きの尾根から谷部に

かけた斜面(斜距離200m，平均斜度約30度)の上下40

mに幅10mのサブプロットをそれぞれ設置した.これら
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図-1. 芦生演習林の月間降水量と月平均気温

Monthly precipitation and monthly mean air 
temperature at Ashiu experimental forest 
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の二つのサブプロットを以下それぞれ斜面上部，斜面下

部と呼ぶ.斜面下部の標高は約650~665m，斜面上部の

標高は約725~740mで、あり，二つのプロットの標高差は

約60~90mである.斜面上部の土壌は乾性褐色森林士

(BB)型であり，鉱質土壌の上には土壌堆積腐植 (Ao)

層が厚く発達している.一方，斜面下部においては適潤

性の褐色森林土 (BD)型が発達し，有機物は鉱質土壌

に蓄積されている(武田・金子1988). 

2.2. 方法

サブプロット内に出現する胸高直径 (DBH) 5 cmJ;L 

上の個体を高木・亜高木と定義し，毎木調査を行い，

Phenologicalフェノロジ-

stage 基準値
flush 0 開葉o
flush 1 開葉1

表-1.フェノロジー観察基準

The criterion of the phenological stages 

Phenological 

observation 

観察基準

winter bud 冬芽の状態
bud break 芽が聞いた状態

flush 2 開葉2 Start ofleaf flushing 
flush 3 開葉3

開葉開始 leaveshalf unfolded小さいが葉身が確認可能
lea ves ful1y unfolded葉の色、厚みなどが未熟

flush 4 開葉4 End of leaf flushing 開葉終了 leavesmatured 葉が完成した状態
GaJIO) (落葉0)
fall1 落葉1 Start of leaf fall 落葉蘭蕗-20%Teムvゐfallen 却弘落葉
fa1l2 落葉2 40% leaves fallen 40%落葉
fa1l3 落葉3 60% leaves fallen 60%落葉

fa1l4 落葉4 End of leaf fall 落葉終了 80%leaves fallen 80%落葉
fa1l5 落葉 5 100% leaves fallen 100%落葉

表-2.斜面上下のサブプロットの樹種構成 (DBH5cm以上)

Species compositon of both subplots (孟5cmin DBH) 

Upper side of slope 

Species Japanese name Abbreviation Tree number % BA % 

(10. 12ha) (m~/ha) 

Fagus crena ta ブナ FC 4 4.1 7.4 27.2 
Lyonia ovaJHolia var. eJJiptica ネジキ LO 14 14.3 5.2 19.0 
CJethra barbinervis リョウブF CB 34 34.7 4.1 15.1 
Ilex macropoda アオハダ IM 8 8.2 2.6 9.7 
Acer sieboJdianum コハウチワカエデ AS 3 3.1 1.9 7.1 
Sorbus aJmfolia アズキナシ SA 1 1.0 1.8 6.4 
Magnolia saJicifoJia タムシ}'{ MS 9 9.2 1.3 4.9 
Sorbus commixta ナナカマド SC 4 4.1 0.9 3.4 
Qurcus ca宅puJa ミズナラ QC 3 3.1 0.7 2.4 
Acer micranthum コミネカエデ AMI 4 4.1 0.6 2.0 
Evodiopanax innovans タカノツメ EI 3 3.1 0.3 0.9 
Franxinus sieboJdiana マルパアオダモ FS 1 1.0 0.3 0.9 
Acanthopanax sciadophyJJoides コシアブラ ASC 1 1.0 0.2 0.9 

Total 計 89 100.0 27.3 100.0 

Lower side of slope 

Species Japanese name Abbreviation Tree number % BA % 
(/0. 12ha) (m2Iha) 

Acermono イタヤカエデ AM  7 14.0 15.6 28.7 
Qurcus crispuJa ミズナラ QC 4 8.0 14.1 26.0 
Carpin us tschonoskii イヌシデ CT 7 14.0 9.6 17.6 
Fagus crena ta ブナ FC 9 18.0 4.8 8.8 
Swida controversa. ミズキ SC 2 4.0 3.4 6.3 
Lindera erythrocarpa カナクギノキ LE 1 2.0 1.5 2.8 
Pterostyrax hispida オオノτァサガラ PH 3 6.0 1.4 2.6 

ASatysreaux l obassia ノ、クウンボ、ク SO 2 4.0 1.0 1.8 
escuJus turbina ta トチノキ AT 1 2.0 0.9 1.7 

Acer paJma tum var. amoen um オオモミジ AP 4 8.0 0.9 1.7 
Acer sieboJdian um コハウチワカエデ AS 4 8.0 0.6 1.1 
Cornus kousa ヤマボウシ CK 4 8.0 0.3 0.5 
Acer japonicum ハウチワカエデ AJ 2 4.0 0.2 0.3 

Total 計 50 100.0 54.3 100.0 



24 

DBH，樹種名を記録した.個体の樹冠の様子を観察す

ることで，開葉・落葉フェノロジーを定性的に記載した.

開葉については芽が聞き，葉が広がる様子を 5段階に，

落葉については樹冠に残っている葉の量にもとづき落葉

段階を 5段階に分け，個体ごとに記録した(丸山1979，

丸山・佐藤1990，FARNSWORTH et a1. 1995を参考).観

察基準を表-1にまとめた.

観察対象樹種の個体数，プロット中のBasalarea合計

に占める割合などを表-2に示した.斜面上部ではブナ，

ミズナラ，コハウチワカエデ，ネジキ，リョウブなどl3

樹種89本を，斜面下部ではブナ， ミズナラ，コハウチワ

カエデ，イヌシデ，イタヤカエデなど13樹種50本を観察

対象とした.今回は対象をDBH5 cm以上の高木・亜高

木のうち落葉広葉樹のみとし，斜面上部に出現する常緑

樹種のアセビと斜面下部に出現するツル性のフジに関し

ては，対象から除外した.

観察の頻度は一週間に一度とし，開葉期は2001年4月

20日から 6月 1日までの計 9回 落葉期は 8月23日から

12月5日まで、の計15回観察を行った.

2.3.スタンドレベルの開葉・落葉フェノ口ジー

スタンドレベルの開葉・落葉フェノロジーを把握し，

斜面上部・下部で比較するために，観察個体のBasal

areaを用いて重み付けを行った.胸高断面積 (Basal

area) と葉重量の聞には比例関係があることが知られて

いるので (e.g.OCINO 1977)，個体サイズの指標として

その個イ本のBasalarea (BA:indivisual)がサブプロット

のBasalarea合計(工 (BA:plot))にしめる割合を用い

た.算出に用いた式は次の通りである.

Y = L 1 x X (BA:indivisual) /エ (BA:plot) f 

Y:スタンドレベルのフェノロジー基準値

x 観察個体のスタンドレベルのフェノロジー基準値

この式を用いて斜面上部・下部におけるスタンドレベル

のフェノロジーを定義・算出した.

2.4.データ解析

開葉開始日は開葉ステージ 2 (葉身を確認)を記録し

た日とし，開葉終了日は開葉ステージ 4 (葉が完成)を

記録した日とした(表-1 ).また，落葉開始日と落葉

終了日はそれぞれ落葉ステージ 1(樹冠の約20%が落葉)

を確認した日と，落葉ステージ 4(樹冠の約80%が落葉)

を確認した日とした(表-1 ).着葉期間は開葉開始日

から落葉終了日までの日数として算出した.これらの開

葉・落葉フェノロジーの属性値は個体ごとに算出した

後，サブプロット内において樹種ごとに平均した値を示

した.
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調査樹種の開葉開始日と着葉期間，落葉開始日と着葉

期間について，また落葉開始日と落葉期間について

Peasonの相関分析を行った.斜面上下において共通し

て出現する樹種の開葉開始・終了日，落葉開始・終了日，

着葉期間はMannベ川lItneyのU検定を用いて比較した.

全ての統計解析にはSPSS10.0J for Windows (SPSS 

Inc.. Chicago. USA) を用いた.

3.結果

3.1.調査樹種の開葉・落葉フェノ口ジ-

図-2に斜面上部・下部のサブプロット内に出現する

樹種の開葉・落葉パターンを示す.表-3にそれぞれの

樹種の開葉開始日・終了日，開葉期間，落葉開始日・終

了日，落葉期間，また着葉期間をまとめた.

3.1.1.開葉フ工ノ口ジー

斜面上部において，最も早く開葉したのはブナ(4月

24日)であり，ナナカマド(4月27日)なども早く開葉

していた.一方，最も遅く開葉したのは，タカノツメ

( 5月l3日)，アオハダ(5月12日)であった.斜面上部

の全ての樹種の平均開葉開始日は 5月6日であり，サブ

プロット内における開葉開始日の樹種聞における最大較

差は18日間であった.開葉終了日はブナ，ナナカマド

( 5月15日)が最も早く，ミズナラ，タカノツメ(5月

27日)が最も遅かった.開葉終了日の樹種平均は 5月23

日であり，樹種間における最大較差は12日間であった.

斜面下部において，最も早く開葉していたのはミズキ

( 5月 2日)であり，ブナ(5月 6日)がこれに続いた.

一方，最も遅く開葉したのはミズナラ(5月17日)だ、っ

た.斜面下部における開葉開始日の全ての樹種の平均は

5月9日であり，樹種間における最大較差は15日間だ、っ

た.開葉終了日はミズキ(5月17日)が最も早く，次に

早いのがブナ，イタヤカエデ(5月23日)だ、った.一方，

最も遅いのはミズナラ(5月30日)であり，斜面下部に

おける開葉終了日の平均は 5月24日 樹種聞における最

大較差は13日間だった.

3.1.2.落葉フ工ノ口ジ-

斜面上部において，最も早く落葉を開始したのはブナ，

アオハダ，アズキナシ(9月19日)であり，タムシバ

( 9月21日)も落葉開始が早かった.一方，最も遅く落

葉を開始したのはコミネカエデ (11月5日)だ、った.落

葉開始日の全ての樹種の平均は10月6日，樹種聞におけ

る最大較差は48日間だった.最も早く落葉が終了したの

はブナ(10月13日)だった.最も落葉終了が遅かったの



25 森林研究 742002 

a)斜面上部の13種の開葉・落葉フェノロジー

Leaf phenology of 13 species in the upper side of slope 
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b)斜面下部の13種の開葉・落葉フェノロジー

Leaf phenology of 13 species in the lower side of slope 

。

3 

4 

2 

イヌシデ (C1l
4 

3 

2 

h
u
-
-

内

t

n

d

a
且
T

「

D

ミズナラ (QC)

4 

3 

2 

。
2 

3 

イタヤカエデ (AM)

4 

3 

2 

4 

5 

n
U
4
1

内

t

q

d

a
且

T

F

h

d

。
4 

3 

2 

。
2 

3 

4 

5 

F
o
m
w町
内
m
w
=

。
2 

q
u
a斗
に

d

トチノキ (AT)

。
4 

2 

3 

。
2 

3 

ミズキ (SC)

。
4 

3 

2 

5 

。
2 

3 

プナ (FC)
。
4 

3 

2 

4 

5 。
4 

3 

2 

。
2 

3 

オオパアサガラ (PH)

。
4 

2 

3 

∞ロ何回{∞ロロ
'MMwmuJ

4 

5 

4 

5 

。

3 

4 

O..J'fl I I I I I 1.L5 
Apr. May. Joo. Jul. A喝Sep.Oct.Nov. D田 J田

2 

ヤマボウシ (CK)

。
4 

3 

2 

。
4
1

内

4

内

J

4 

O..J'VI I I I I I IをDL5
Apr. May.]凹 J凶 Aug.S叩Oct.Nov. DeC.J血 I

コハウチワカエデ (AS)

。
4 

2 

3 

。
2 

3 

4 

オオモミジ (AP)

。
4 

3 

2 

5 

。
-
t
内

t
q
u

ハウチワカエデ (AJ)

。
4 

3 

2 

4 
O.J I I I I 14It、 L5

Apr. MBy. ]00. ]叫 Aug.Sep oct Nov. D町 J回

図-2. 出現樹種の開葉・落葉フェノロジー

Leaf phenology of all species of both subplots 
誤差線は標準誤差を表す

Bars are S.E. 



森林研究 742002 

Upper side of slope 

表-3.斜面上下の樹種の開葉・落葉フェノロジー属性の値

Leaf phenology traits for all species of both subplots 

Leaf flushing (開葉) Leaffall(落葉)

Species Abbreviation Start I (開始)Endl
(終了)Duration2 

(期間) Start I (開始)End
l
(終了)Duration2 

(期間)

ブナ FC 23.8 44.0 20.3 17l.0 195.0 24.0 
ネジキ LO 37.7 54.0 16.3 182.2 208.1 25.8 
リョウブ CB 33.6 49.3 15.7 179.9 205.9 25.9 
アオノ、ダ 1M 41.8 54.9 13.1 17l.0 202.9 3l.9 
コハウチワカエデ AS 38.0 54.0 16.0 188.7 211.7 23.0 
アズキナシ SA 34.0 54.0 20.0 171.0 201.0 30.0 
タムシパ MS 37.1 54.0 16.9 173.3 215.0 4l.8 
ナナカマド SC 26.0 44.0 18.0 183.0 208.3 25.3 
ミズナラ QC 38.0 56.3 18.3 212.0 227.3 15.3 
コミネカエデ AMl 31.0 51.5 20.5 218.5 231.0 12.5 
タカノツメ El 42.0 56.3 14.3 207.7 22l.0 13.3 
マルパアオダモ FS 38.0 54.0 16.0 201.0 206.0 5.0 
コシアブラ ASC 38.0 54.0 16.0 193.0 214.0 21.0 
樹種平均 Mean 35.3 52.3 17.0 188.6 21l.3 22.7 
スタンドレベル Stand level 39.0 6l.0 22.0 180.0 208.0 28.0 

27 

Leaf duration:l 

(府葉則Illj)
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Lower side of slope 
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。b

町

-mh
 

期

sU
 

2「
-
6
3
9
4
0
0
0
0
0
0
8
0
8
0
-
n

i

-

-

-

-

-

-

-

-

・

・

・

・

;

α
3
3
7
7
5
6
6
6
6
6
6
6
5
6
一

d

u

-

I

I

I

-

日

a

-

-

r

-

-

f

 

u

-

-

o

 

D
一

一

e

同

-

4

L

J

-

-

a

 

了

一

一

d

終

9
3
0
9
0
0
0
0
0
0
0
0
8
0
一

唱

-
H
1
-
2
9
7
2
6
4
4
4
4
4
4
4
3
1
-

・l

d
5
5
5
5
4
5
5
5
5
5
5
5
5
6
一

計

n

-

-

a

 

E
一

一

割

削

一

-

)

一

女

-

-

e

-

-

-

+

t

n

u

u

勺

明

3
0
1
4
ρ
o
ρ
0
0
ρ
2
0
0
ρ
-
h
d

i
-
-
Q
U
氏
U
Q
U
W
O
1
A
Q
u
a
u
a
u
a
u
a
u
円

t

Q

U

Q

U

'

o

-

4

4

』

此

3
4
3
3
3
3
3
3
3
3
3
3
3
4
一

ほ

FU

n
d
-

一

-
H
e

白

一

一

抗

日

-

-

a

o

 

n

-

-

t

 

m
一

l
-
s
e

u

u

-

e

-

d

t

1

+

L

 

剖一

v
一

一

a

u

-

e

-

l

d

 

V

-

E

-

-

u

u

l

 

四一

n
d
一
ド
中
川
吋

凶

M
C
T
C
C
E
H
O
T
P
S
J
回
町
一

u

d

E

A
一A
A
Q
C
F
S
L
F
S
A
A
A
A
M
白
一
戸
J
山

l

一

戸

一

A
E
M
U

-

汚

町

デ

レ

一

m
吋
油

T

キ

ぇ

ク

カ

エ

勺

一

目

I

山

田

が

ラ

デ

品

川

キ

認

内

刊

と

出

叫

口

ヤ

ナ

ン

キ

ク

ノ

ウ

ゾ

モ

ウ

チ

/

一

D
D
L

eタ
ズ
ヌ
ナ
ズ
ナ
オ
ク
子
オ
ハ
ウ
種
グ
一

白
4

イ
ミ
イ
ブ
ミ
カ
オ
ハ
村
オ
コ
ハ
樹
ス
一

はコミネカエデ (11月18日)であり， ミズナラ (11月14

日)も遅かった.落葉終了日の平均は10月29日，樹種聞

における最大較差は36日間だ、った.

斜面下部において，最も早く落葉を開始したのはオオ

パアサガラ(9月19日)であり，イヌシデ(9月26日)

がこれに続いた.最も落葉開始が遅かったのはミズナラ，

ハウチワカエデ (11月4日)だ、った.斜面下部において，

落葉開始の平均は10月14日，樹種聞における最大較差は

46日間となった.落葉が最も早く終了したのはオオパア

サガラ (10月4日)だ、った.最も遅く落葉が終了したの

はミズナラ (11月20日)であり， ミズキ (11月18日)も

落葉終了が遅かった.落葉終了日の平均は11月7日，樹

種聞における最大較差は46日間だ、った.
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であり，アズキナシ (167日間)やマルバアオダモ (168

日間)も短かった.着葉期間の全ての樹種の平均は176

日で，樹種聞における最大較差は39日間だ、った.

斜面下部においては， ミズキの着葉期間 (200日間)

が最も長く，続いてオオモミジ，ヤマボウシ (192日間)

の着葉期間も長かった.最も短かったのはオオパアサガ

ラ (149日間)で，ハタウンボク (159日間)が続いた.

着葉期間の全ての樹種の平均は183日であり，樹種聞に

おける最大較差は51日間だ、った.

3.1.4.着葉期間と開葉・落葉開始日

図-3に調査樹種の開葉開始日と着葉期間との関係を

示す.開葉開始日と着葉期間の間には斜面上部において

も (n=13，r=-0.25， p=O.4l) ，斜面下部においても

3.1.3.着葉期間 (n=13， r=-0.19， p=0.54)有意な相関はなかった.

斜面上部において，着葉期間が最も長かったのはコミ 図-4に調査樹種の落葉開始日と着葉期間との関係を

ネカエデの200日間であり，ミズナラの189日間が次に長 示す.落葉開始日は着葉期間との聞に斜面上部 (n=13，

かった.反対に，最も短かったのはアオハダの161日間 r=0.74， p<O.Ol)，斜面下部 (n=13，r=0.68， p<0.05) とも
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a)斜面上部:n=13， r=-0.248， p=0.41 
Upper side of slope: n=13， r=・0.248，p=0.41 
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a)斜面上部:n=13， r=0.739， p<O.Ol 
Upper side of slope: n=13. r=0.739. p<O.Ol 
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b)斜面下部:n= 13. r=0.677. pく0.05
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a)斜面上部:n=13. r=圃0.818.p<O.Ol 
Upper side of slope: n= 13. r=-0.818. p<O.Ol 
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に有意な正の相関を示した.

図-5に調査樹種の落葉開始日と落葉期間との関係を

示す.落葉開始日は落葉期間との聞に斜面上部 (n=13.

F ・0.82.p<O.Ol)，斜面下部 (n=13，r=・0.57.p<0.05) と

もに有意な負の相関を示した.

3.2.斜面位置による開葉・落葉フェノ口ジーの遣い

3.2.1.斜面上下に共通する樹種の比較

図-6に斜面上下に共通して出現するブナ，ミズナラ，

コハウチワカエデの開葉・落葉フェノロジーを示す.

ブナでは斜面上部の方が開葉開始日 (U検定，以下全

て同じ， p<0.05)，開葉終了日 (p<0.05)，落葉開始

(p<0.05) ，落葉終了日 (pく0.05) が早かった.また統計

的には有意ではないものの，着葉期間は斜面下部の方が

10日程度長かった (p=0.087). ミズナラでは斜面上部の

方が早く開葉を開始し (p=0.40)，早く落葉を開始

(p=0.23) ，終了 (p=0.40) していたが，統計的にはその

差は有意ではなかった. ミズナラの着葉期間は斜面上部

と下部でほとんど変わらなかった (p=0.63).一方，コ

ハウチワカエデに関しては，開葉開始日 (p=0.78)，終

了日 (p=1.00) には有意な差はなかった.しかし，落葉

は斜面上部において早く開始し (p<0.05)，早く終了し

た (p<0.05).そのため着葉期間は斜面下部の方が16日
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程度長くなった (p<0.05). 

3.2.2.スタンドレベルの開葉・落葉フ工ノ口ジー

図-7にスタンドレベルの開葉・落葉フェノロジーを

示す.表-3にはスタンドレベルの開葉開始日・終了日，

開葉期間，落葉開始日・終了日，落葉期間，着葉期間を

まとめた.

斜面上部のスタンドレベルの開葉開始日は 5月9日，

開葉終了日は 6月1日となった.斜面下部のスタンドレ

ベルの開葉開始日は 5月15日，開葉終了日は 6月1日と

なった.斜面上部の方が 6日ほど早く開葉を開始したが，

開葉終了日は同じになった.斜面上部のスタンドレベル

の落葉開始日は 9月28日 落葉終了日は10月26日となっ

た.斜面下部のスタンドレベルの落葉開始日は 9月28日，
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落葉終了日は11月20日となった.落葉開始日は同じ日に

なったが，その後斜面上部において落葉は早く進行し，

25日ほど早く終了していることが明らかになった.スタ

ンドレベルでの着葉期間を算出すると，斜面上部は170

日間，斜面下部は 189日間となり，斜面下部の方が19日

間ほど長かった.スタンドレベルでは斜面上部の方が早

く開葉を開始するが，早く落葉が終了するので着葉期間

はむしろ斜面下部の方が長かった.

4.考察

4.1 .サブプロット内での樹種間比較

4.1.1.開葉・落葉開始日と着葉期間の関係

落葉樹林の下層に生息する植物群の中には，春先に上

b) Quercus crispu/'α 。
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図-6.斜面上ドに共通して出現する，ブナ， ミズナラ，コハウチワカエデの開葉・落葉フェノロジー

Leaf phenology of common species， Fagus crenata， Quercus crispula and Acer sieboldianum 
0:斜I而上部・:斜面下部

o : upper side of slope ・:lower side of slope 
a) ブナ (n=4:上部， n=8:下部)

b) ミズナラ (n=3:上部， n=4:下部)

c) コハウチワカエデ (n=3:上部， n=5:下部)

誤差線は標準誤差を表す

a) Fagus crenata (n=4: upper， n=8: lower) 
b) Quercus crIspula (n=3: upper， n=4: lower) 

c) Acer sieboldianum (n=3: upper， n=5: lower) 
Bars are S.E. 
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図ー 7.スタンドレベルの開葉・落葉フェノロジー

Stand levelleaf phenology 
0:斜面上部・:斜面下部

o : upper side of slope .: lower side of slope 

層の樹木が展葉し林内の光環境が悪化する前に開葉・展

葉を完了するものがある (KIKUZAWA 1984， UEMURA 

1994，加藤ら 1999). HARADA and TAKADA (1988)は

数学モデルを用いて 上層木の開葉の遅れが下層木にと

って重要であることを示した.しかし，多雪地帯では春

先に根雪が残るため，むしろ l二層の樹木の開葉の方が早

いことが知られている(丸山 1979，加藤・小見山 1999). 

本調査地においても，開葉開始が早かったのは斜面上部

ではブナ，ナナカマドなどであり，斜面下部ではミズキ，

ブナなどだ、った.開葉開始日の最大樹種間差は斜面上部

で18日間，下部で15日間となり，山形県ぬくみ平におけ

る高木から低木層までを含めた開葉開始日に最大樹種間

差が約14日間しかなかったのとよく対応していた(丸

山・佐藤 1990).一方，太平洋側に位置する岐阜県荘川

村の例における樹種間差は最大約 1ヶ月であった(加藤

ら 1999). 開葉のタイミングは積算温度 (LECHOWICZ

1984.丸山 1979)，雪解け時期 (KUDO1992) などの微

気象によって説明が可能であることが多い.したがって

本調査地のような日本海側においては，春の残雪により

樹木の開葉が制限され，樹種問で開葉が同調を余儀なく

されている可能性がある.ただし本研究においては，調

査対象がDBH5 cm 以上の高木・亜高木であり，実際は

実生を含むより小さな個体の存在も考慮する必要がある

だろう.

開葉開始日がプロット内において同調していた結果，

調査樹種の開葉開始日と着葉期間との聞には斜面上下と

も相関がなく (図-3)，開葉開始日が着葉期間に与え

る影響は小さかった.一方，調査樹種の落葉開始日は，

斜面上部においても下部においても着葉期間と相関を示

した(図-4). したがって 本調査地においては調査

樹種の着葉期間は開葉開始日ではなく，落葉開始日によ

って主に調整されていると考えられた.落葉樹林におい

て開葉・落葉のタイミングは炭素同化量を確保するため

に調整されていると考えられる (HARADAand T AKADA 

1988). 本調査地においては，開葉開始日は積算温度，

雪解け時期などの気象要因によって比較的同調を余儀な

くされるため，樹木は落葉開始日の遅延と落葉期間の長

期化により着葉期間を調整し 限られた好適期間の中で

炭素同化量を確保していることが示唆された.

4.1.2.落葉様式による樹種の類型化

KIKUZAWA (1983. 1984) は開葉期間と落葉期間の関

係を用いて，平山・寄元(1999)は開葉期間と葉寿命の

関係を用いて，樹種の類型化を行い遷移系列との対応を

試みた.これらの研究はシュート上の着葉数を経時的に

数えることで行われている.しかし，本研究においては

シュート上の着葉数を考慮していないため，開葉終了日

の定義が上記の研究例とは異なっている.また，順次に

展葉するミズキ，リョウブなど(平山・寄元1999)の樹

種特性を考慮することができない.そこで本研究におい

ては青木・橋本 (1995)に倣い，落葉開始日と落葉期間

の関係(図-5)を用いて樹種の類型化を行った.また，
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本調査地においては開葉開始日の樹種聞における最大較

差(斜面上部:18日間，斜面下部:15日間)に比べて，

落葉開始日の樹種聞における最大較差(斜面上部:48日

間，斜面下部:46日間)の方が大きかった.開葉開始日

は雪解け直後の短い期間で，樹種聞において比較的同調

していた.樹種の特性は落葉開始日により強く現れてお

り，落葉開始日を考慮した類型化は妥当であると考えら

れる.

樹種ごとの落葉開始日は200日前後で大きく 2つのグ

ループに分かれていた(図-5). そこで，斜面上下と

も以下のグループ 1 落葉開始日が早く，落葉期間が長

い樹種，とグループ 2 落葉開始日が遅く，落葉期間が

短い樹種，に分類した.

斜面上部において，グループ 1にはプナ，コハウチワ

カエデ，ネジキ，リョウブなどが含まれ，グループ 2に

はミズナラ，タカノツメ，コミネカエデ，マルバアオダ

モが含まれていた.一方斜面ド部においては，グループ

1にはブナ，イタヤカエデ，イヌシデ， ミズキ， トチノ

キなどが含まれ，グループ 2にはミズナラ，オオモミジ，

コハウチワカエデ コミネカエデ，ハウチワカエデなど

が含まれていた.ただし，斜面下部に生息するオオバア

サガラとハクウンボクのように，落葉開始日は早かった

が落葉期間が短い樹種も見られた.

落葉開始日が遅い樹種(グループ 2)は，落葉開始日

の遅延により相対的に長い着葉期間を実現し，さらに樹

冠に多くの葉を最後まで保持することにより，限られた

生育期間をより有効に利用しているものが多いと考えら

れた.一方，落葉開始日の早い樹種(グループ 1)は，

落葉期間の延長により着葉期間を延長しているものの，

グループ 2の樹種に比べると着葉期間は短いものが多い

と解釈できる.グループ間の着葉期間の違いは，落葉開

始日と着葉期間は正の相関を示したことに対応している

(図-4). 生育期間の限られた本調査地においては，大

きく分けて以上のような 2つのグループの樹種が共存し

ていることが示唆された.

このようなグループ問の違いは，落葉期の気温低下や

乾燥などの環境条件の悪化に対する落葉の反応の樹種ご

との違いを表しているのかもしれない. しかし，斜面下

部ではグループ 2に含まれる樹種はミズナラを除けば，

オオモミジ，コハウチワカエデ，コミネカエデ，ハウチ

ワカエデなどの亜高木層を構成している樹種だ、った.斜

面下部では階層構造が発達しており，林冠木が開葉を完

了した後，これらの樹種は劣悪な林内の光環境での生育

を余儀なくされる.光資源の之しい環境において葉寿命

は延長されることが知られている (KIKUZAWA  1984， 

NILSEN 1986). 本調査地では開葉開始日は樹種間で比較
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的同調しており，これらの亜高木層を構成している樹種

では正の炭素収支を実現させるために，落葉開始日の遅

延により着葉期間を延長し，林冠木が落葉した後の好適

な光環境を利用しているのかもしれない.今後はこのよ

うな森林の階層構造が作り出す光環境の違い (CLARK

et a1. 1996) も考慮に入れていく必要があると思われる.

4.2.斜面位置による開葉・落葉フ工ノ口ジーの遣い

4.2.1.斜面位置による開葉フェノ口ジーの違い

個体のBasalarea割合を用いて算出したスタンドレベ

ルのフェノロジーの結果 斜面上部の方が斜面下部より

も6日間早く開葉を開始し，開葉終了日は同じ日になっ

たが，早く開葉が進行する傾向があった(表-3，図-

6 ) .一般に森林では，階層構造が発達しそれにとも

ない光環境が鉛直方向に変化する (e.g.YODA 1974). 

亜高木層を構成する個体は光環境が林冠木と比較して悪

いため，着葉期間の延長などフェノロジーへの影響が予

想される (KIKUZAW A 1984， NILSEN 1986).林冠構成個

体と亜高木層個体をAIBAand KOHY AMA (1997) に従っ

て分類し，林冠構成個体のみでスタンドレベルのフェノ

ロジーを算出した結果は，すべての個体を用いて算出し

た結果と同じ傾向だった.林冠構成個体がサブプロット

内のBasalarea合計に占める割合は，斜面上部において

は87.3%，斜面下部においては82.6%と高い値を示した.

したがって，個体のBasalarea割合を用いて重み付けを

行ったスタンドレベルのフェノロジーへの亜高木層構成

個体の寄与は小さいと考えられた

開葉のタイミングは樹種の特性としてとらえることが

できるので (LECHOWICZ1984)，このことは一つには斜

面上下での構成樹種の違いと関係していると考えられる

(表-2). しかし斜面上下の両方において出現する樹

種においてはミズナラ，コハウチワカエデで、は有意な差

がなかったが，本調査地の代表的な樹種であるブナにお

いて，斜面上部の方がそれぞれ11日間と 9日間，開葉開

始日と終了日が早かった(表-3，図-6). したがっ

て，本調査地においては斜面上部の早い開葉を可能にす

るなんらかのメカニズムが存在することが予想される.

開葉のタイミングに違いをもたらす影響としてまず考

えられるのは，積雪深の違いとそれに伴う雪解けの時期

の違いである.一般的に，尾根部や斜面上部の積雪深よ

りも斜面下部のそれの方が大きく (小野寺2002)，雪解

けの時期も斜面上部の方が早いと言われている.また，

斜面下部の方が夜間に冷気が停滞するため気温が低い，

という報告も存在する (MARCEROand WILLIAM 1995). 

KUDO (1992) は北海道大雪山の斜面に沿って，雪解け

時期の傾度が存在し，高山植物群落の開葉のタイミング
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に影響を与えることを明らかにした.本調査地において

も，開葉開始日はサブプロット内においては比較的同調

しており，微気象による影響が考えられる.斜面に沿っ

た積雪深・雪解け時期などの微気象の傾度の存在が，斜

面上部の早い開葉開始を可能にしていることが示唆され

た.

4.2.2.斜面位置による落葉フェノ口ジーの遣い

斜面上部は斜面下部よりも早い雪解けなどの微気象の

違いを利用して，早い開葉に成功していると考えられた.

しかし，スタンドレベルの落葉フェノロジーにおいて

(図-7)，落葉開始日で、は差がなかったものの，その後

落葉は斜面上部の方が早く進行し， 25日間程度落葉終了

日が早かった(表-3). 斜面上下に共通して出現する

ブナでは，それぞれ11日間と22日間，落葉開始と終了日

が早く(表-3)，コハウチワカエデにおいても，それ

ぞれ25日間と 16日間 落葉開始日と終了日が早かった

(表-3).その結果 スタンドレベルの着葉期間は斜面

下部の方が19日間長かった(表-3). 共通樹種の着葉

期間も，ブナでは10日間，コハウチワカエデにおいては

16日間，斜面下部の方が長かった(表-3). 

一般に，貧栄養な土壌において葉寿命は延長されると

言われている (CHAPIN1980， ]ONASSON 1989). 斜面に

おいては下部の土壌は湿潤であり (YANAGISA WA and 

FUJITA 1999)，植物にとって吸収しやすい硝酸態窒素が

主に生成される(徳地 1996，HIROBE et al. 1998， TOKUCHI 

et al. 1999). また，片桐・堤 (1978) は本調査地と同じ

芦生演習林野田畑斜面において，地上部純一次生産量は

斜面上部が約7.4t1ha/yr，斜面下部が約15.9t/ha/yrと斜

面下部の方が 2倍以上大きいことを明らかにし，斜面上

部の方が樹木の生育には不利な環境であることを示唆し

た.本調査地においても，貧栄養な土壌への適応として，

光合成期間を延長するために着葉期間は斜面上部におい

て長くなることが期待されたが，スタンドレベルにおい

ても，ブナ，コハウチワカエデといった共通樹種におい

ても，むしろ斜面下部の方が着葉期間が長かった.

その理由として考えられるのは，斜面上部の方が落葉

期に環境条件の悪化の影響を受けやすいということであ

る.斜面上部は斜面下部に比べて乾燥しやすく

(YANAGISAWA and FUJITA 1999)，風も強い (LAWTON

1982， BELLINGHAM 1991). 本調査地において，斜面上

部は浅い積雪と早い雪解けの時期など，開葉期の微気象

の違いにより斜面下部より早く開葉を開始することがで

きても，落葉期における乾燥や強風などの環境条件の悪

化の影響は斜面下部よりも厳しく，こうした落葉期の微

気象の違いにより，着葉期間の短縮を余儀なくされてい
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ると考えられた.これらの結果から，斜距離200m，標

高差約60~90m程度の比較的小さなスケールの斜面にお

いても，微気象の斜面位置による違いによって，森林樹

木群落の開葉・落葉フェノロジーは変化することが示唆

された.
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