
Ⅰ．はじめに

　植物は葉と枝からなるモジュールの集合体であり，分枝の繰り

返しによって成長する（例えばRoom, et al. 1994; Crawley, 1997）。

モジュールは植物が物質生産を行うために必要な機能，例えば葉

群維持，空間拡張などを有する（例えば Sorrensen, et al. 1993）。

　落葉広葉樹種は単年度で葉が落葉するのに対し，常緑広葉樹種

では葉寿命に種間差があり　（Chabot, & Hicks, 1982; 菊沢 , 1986; 

Kudo, 1992; Reich, et al. 1992），その違いは種間での物質生産の

違いに反映する可能性がある。しかし，落葉広葉樹種に比べ，常

緑広葉樹種の葉寿命やシュートごとの落葉率について，立地や光

環境等の影響を調べた研究例は少ない。本研究では暖温帯林に生

育する常緑広葉樹種１０種を対象として，陽樹冠，陰樹冠毎に当年

生及び二年生シュートの落葉率を調査したので報告する。なお，

暖温帯林に生育する常緑広葉樹種は年に幾度もフラッシュするも

のが多いため，ここでは当年生，及び二年生シュートのモジュー

ル単位での落葉率を計算した。

Ⅱ．材料と方法

　１．材　料

　サンプル採取地は熊本県上益城郡甲佐町の熊本県林業研究指導

所舞の原試験林，及び九州大学農学部構内貝塚圃場である。調査

樹種はブナ科コナラ属のアラカシ（Quercus glauca），イチイガ

シ（Quercus gilva），ウバメガシ（Quercus  phylliraeoides），

ウ ラ ジ ロ ガ シ（Quercus salicina），シ ラ カ シ（Quercus  

myrsinaefolia），ブナ科マテバシイ属のシリブカガシ（Pasania 

glabra），マテバシイ（Pasania edulis），ブナ科シイ属のコジイ

（Castanopis cuspidata），スダジイ（Castanopis cuspidata var. 

sieboldii）及びクスノキ科タブノキ属の（Machilus thunbergii）

の計１０樹種である。舞の原試験林においてブナ科９樹種の枝を，

九州大学構内貝塚圃場においてタブノキの枝を採取した。舞の原

試験林においては，各樹種は２ｍ間隔で北東から南西方向に一列

ずつ植栽されており，林冠はうっ閉した状態にあった。タブノキ

については，南北方向に列状に植栽された試験林の林縁部にあっ

た。

　１０樹種それぞれについて，１本の供試木を選定した。供試木の

樹高と胸高直径を測定した後，陽樹冠及び陰樹冠の大枝をそれぞ

れ２～５本程度採取し，切断面をすぐにポリバケツ中の水につけ

て水切りを行い，葉が萎れないように留意しながら測定した。枝

は芽鱗痕によってシュートモジュールに分割した際に，年輪から

枝齢を確認した。その後，シュートモジュールごとの着葉枚数と

葉痕数を計測した。また，陰樹冠の枝を採取した地点の相対光強

度（RLI: Relative light intensity）を デ ジ タ ル カ メ ラ

（COOLPIX 950, Nikon）とフィッシュアイコンバータ（FC-E8, 

Nikon）によって撮影したデジタル全天画像より推定した。各樹

種の陽樹冠，陰樹冠それぞれの，測定をおこなったシュートモ

ジュール数を表－１に示した。

　２．解析方法

　落葉率はシュートモジュールごとに以下の式で計算を行った。

　落葉率（％）＝　着葉枚数／（着葉枚数＋葉痕数）×１００

　計算した落葉率について樹種ごとに枝齢，及び陽樹冠，陰樹冠

別に平均値を比較した。また同様に，樹種間でも比較を行った。

平均値の有意差検定にはパソコン統計ソフト STATISTICA　

２０００（StatSoft, Inc.）を使用し，ノンパラメトリック検定（クラ

スカル・ウォリスの分散分析とテューキーの多重比較）で行った。

Ⅲ．結果と考察

　測定を行った１０樹種における個体の樹高，胸高直径（DBH），

陰樹冠の相対光強度（RLI），及び最大着葉年数を表－２に示し

た。１０樹種における樹高は，最大でタブノキの１３．７m，最小でシ
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リブカガシの６．０mだった。DBHは，最大でスダジイの２０．４cm，

最小でシリブカガシの７．６cmだった。RLIはどの樹種においても

２０％前後であり，最大はスダジイの２６．１％，最小はタブノキの

１４．１％だった。最大着葉年数は陽樹冠で２及び３年，陰樹冠では

２～４年であり，マテバシイの陰樹冠シュートが４年と最も着葉

年数が長かった。

　表－３に１０樹種の陽樹冠，陰樹冠における当年生及び二年生

シュートモジュールの落葉率の平均値を示した。当年生シュート

モジュールにおける１０樹種の落葉率は陽樹冠では２４～４３％，陰樹

冠では２８～５５％だった。当年生シュートモジュールについて陽樹

冠，陰樹冠での落葉率を同種内で比較すると，イチイガシ，シラ

カシ，マテバシイ，スダジイ，タブノキでは当年生シュートモ

ジュールの落葉率に陽樹冠，陰樹冠での有意差はなかった（p＞

０．０５）。アラカシ，ウバメガシ，ウラジロガシ，シリブカガシで

は当年生シュートモジュールの落葉率は陽樹冠と比較し陰樹冠で

高く，有意な差が認められた（p＜０．０５）。これとは反対にコジ

イのみが当年生モジュールにおいて陽樹冠の落葉率が高かった

（p＜０．０５）。

　二年生シュートモジュールにおける１０樹種の落葉率は陽樹冠で

は３３～９５％，陰樹冠では４４～８４％だった。二年生シュートモ

ジュールについて陽樹冠，陰樹冠での落葉率を比較すると，イチ

イガシ，スダジイが陽樹冠での落葉率が陰樹冠に比べ有意に高

かった（p＜０．０５）。反対にタブノキだけが陽樹冠に比べ陰樹冠

で落葉率が高かった（p＜０．０５）。その他の樹種は陽樹冠，陰樹

冠で落葉率に有意な差はなかった（p＞０．０５）。

　以上をまとめると当年生シュートモジュールでは陰樹冠で落葉

率が高い種が多く，二年生シュートモジュールでは光環境ごとの

落葉率の差はなくなるか，もしくは陽樹冠での落葉率が高くなる

傾向にあった。

　次に陽樹冠，陰樹冠別に枝の加齢による落葉率への影響を同種

内で比較すると，陽樹冠ではどの種も二年生シュートモジュール

が当年生モジュールよりも落葉率が有意に高かった（p＜０．０５）。

これに対し，陰樹冠ではウバメガシ，ウラジロガシ，シリブカガ

シの３種が当年生及び二年生シュートモジュールの落葉率に有意

な差はなかった（p＞０．０５）。その他７種における陰樹冠での落

葉率は二年生シュートモジュールが当年生シュートモジュールよ

り有意に高かった（p＜０．０５）。以上をまとめると枝の加齢によ

る落葉率の影響は陽樹冠で高く，二年生シュートモジュールで落

葉しやすかった。このことから，陽樹冠での葉の回転率は当年，

二年シュートモジュール全体で陰樹冠よりも高いと考えられる。

反対に陰樹冠では当年生及び二年生シュートモジュールで落葉率

に変化が小さい種が多く，葉の回転率は低いと考えられる。一般

に，陽樹冠では低いコストの葉をつけて短期間でコストを回収し

落葉させ，陰樹冠では高いコストの葉をつけ長く葉寿命を保つこ

とが知られており（Williams, et al. 1989; Kikuzawa, 1991; Osada, 

et al. 2001），本研究でもその傾向が認められた。また陰樹冠で加

齢による落葉率への影響が小さかったのは，陽樹冠と比べて当年

生シュートモジュールとの光環境の差違が小さかったこと，およ

び陽樹冠シュートに比べ葉への物理的ストレス（主に風害）や光

合成に伴う生理学的ダメージ（強光阻害，蒸散による水分欠乏な

ど）が少なかったこと（例えばFoyer, et al. 1994; Casano, et al. 

1999）が挙げられる。しかし陽樹冠では強光阻害からの回避策と

して葉内の酵素が発達し還元反応を促進する（例えばNoctor, et 

al. 1997）。また陽樹冠では SLAが増加し，クチクラ層が発達す

るなどの組織構造の変化が見られる（根岸・佐々木　１９９１）。陽

樹冠では葉のダメージとこのような防御機構が相まって陰樹冠と

の差は縮まっていると考える。

　今回の測定において当年生モジュールの落葉率は陽樹冠のほう

が低かった。一つのシュートモジュールに詰め込まれた葉の枚数

は光環境で変わらなかったが，陰樹冠では陽樹冠に比べ未成熟葉

が多く観察されたことから，陰樹冠では展葉時に未成熟葉の落葉

が起こったのかもしれない。

　図－１に常緑広葉樹１０種における落葉率の種間比較を示した。

陽樹冠における当年生モジュール及び二年生シュートモジュール

の種間比較（図－１　a，b）ではマテバシイ，タブノキなどが他

種よりも落葉率が低い傾向があった。また陰樹冠における当年生

及び二年生シュートモジュールの種間比較（図－１　c，d）でも

同様にマテバシイが他種より落葉率が低い傾向があったが，当年

生シュートモジュールではコジイ，スダジイ，タブノキが，二年

生シュートモジュールではスダジイの落葉率が低かった。

　Kikuzawa（１９９１）は葉寿命の長さは葉の作成コストと比例関係

にあることを示した。このことから，マテバシイの落葉率が全体
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表－１．常緑広葉樹１０種における当年生，及び二年生シュートモ
ジュールのサンプル数

二年生当年生

陰樹冠陽樹冠陰樹冠陽樹冠樹種

４８２０５４７９アラカシ

３２１４６７５５イチイガシ

７４３６２６１４０ウバメガシ

１１２２１３０４７ウラジロガシ

５０２５６８８６シラカシ

７５４１２８７４シリブカガシ

４１２１７３６３マテバシイ

５４８９６１１２コジイ

３８５６２６１０５スダジイ

５６２９４１５２タブノキ

５８０２１７５０９８１３計

表－２．供試木の樹高，胸高直径（DBH），陰樹冠の相対光強度
（RLI），及び最大着葉年数

最大着葉年数

陰樹冠陽樹冠RLI２）（％）DBH１）（cm）樹高（m）樹種

２３２２．４７．９７．７アラカシ

２２２１．３１４．７１１．１イチイガシ

２３２２．１７．６　７．５６．６ウバメガシ

２２１９．１１１．４８．２ウラジロガシ

２２２３．２１３．６　９．１８．８コジイ

２２２２．９１４．１９．７シラカシ

３３２０．８７．６６．０シリブカガシ

２２２６．１２０．４８．０スダジイ

２２１４．１１０．８１３．７タブノキ

４３２０．８１２．９７．１マテバシイ

１）　DBHの値が二つのものは幹が二股のものを示す．
２）　RLIは陰樹冠の相対光強度を示す．



的に低かったのは，１０樹種の中で葉のサイズが最も大きかったこ

とと関係していると考えられる。すなわちモジュールあたりの，

葉に対する養分の分配率が他種と比較し大きかったためか，養分

の分配率は変わらないが個体あたりの物質生産量が他種と比べ大

きかったためか，あるいはモジュールそのものの作成コストが大

きいことなどによって，葉に対して比較的大きなコストをかける

ことが実現されていた結果と思われる。

　本研究では，光環境及び加齢が及ぼす落葉率への影響を，種内

及び種間比較から検討を行ったが，葉寿命及び落葉率は種毎に光

環境や立地に依存すると考えられる。本研究における供試木は，

タブノキを除いて同じ立地に生育し，また枝を採取した陰樹冠の

RLIは１０樹種ともほぼ２０％前後だった。しかしながら，より詳細

に葉の寿命に関する特性を明らかにするには，生育立地や光環境

などを数段階に設定した調査を行うことが必要と考える。
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図－１．常緑広葉樹１０種における落葉率の種間比較
a）陽樹冠の当年生シュートモジュール，b）陽樹冠の二年生シュートモジュール，
c）陰樹冠の当年生シュートモジュール，d）陰樹冠の二年生シュートモジュール，
それぞれの処理においてクラスカル・ウォリスの分散分布とテューキーの多重比較を
行った．図中のアルファベットが異なるものは多重比較において危険率５％で有意で
あるものを示す．

表－３．常緑広葉樹１０種における当年生，二年生シュートモジュールの落葉率の平均値
（単位：％）

二年生当年生

陰樹冠陽樹冠陰樹冠陽樹冠樹種

（±２０．４）８０．６c（±１８．１）８５．７c（±１３．３）５０．５b（±１５．７）３４．２aアラカシ

（±２３．８）６９．４c（±１５．１）９３．５b（±１７．０）４３．７a（±１６．０）３８．８aイチイガシ

（±２０．８）６６．０b（±２９．２）６９．８c（±１１．０）５４．９b（±１５．４）３５．８aウバメガシ

（±２１．９）７９．７b（±１３．０）８５．６c（±１４．３）５５．３b（±２０．７）４２．０aウラジロガシ

（±２２．４）８４．０b（±１５．９）９１．５b（±１７．８）４４．７a（±　９．２）４３．５aシラカシ

（±２２．２）６５．０b（±２２．７）６７．０b（±２０．１）６２．２b（±１３．４）３５．６aシリブカガシ

（±２２．７）４４．６c（±１３．３）３３．７b（±１５．９）２７．６a（±１０．２）２４．８aマテバシイ

（±２９．６）７５．９c（±１０．０）９５．３d（±１４．４）２８．２a（±２１．５）３６．７bコジイ

（±２３．６）５５．６b（±１６．０）８９．３c（±１７．１）４１．２a（±１６．９）３６．０aスダジイ

（±２６．２）８２．８d（±３２．８）６９．２c（±２５．５）４６．６b（±２２．６）３０．３aタブノキ

・それぞれの数値は落葉率の平均値，（）内は標準偏差を示す．
・落葉率（％）は着葉枚数 /着葉数×１００，で表される値である．
・同樹種の当年生，二年生，及び陽樹冠，陰樹冠に関してクラスカル・ウォリスの分散分析とテューキー
の多重比較を行った．数字の右肩のアルファベットが異なるものは危険率５％で有意であるものを示す．
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