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第 1 葦 序 -≡払
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1.観究のしI的

森林の造成には,針葉樹が中心的役_割を演じて釆た｡このことば北海道も例

外ではない｡山火事や伐採跡に成立した｢低質｣広葉樹中心の天然生二次林を

次々に伐採し､生産力の高いトドマツやカラマツなど(吉良 1976､只木･蜂

屋 1978)に改植してきた｡しかし,経済流通の国際化の流れの中で,外材に

圧倒されている我が国の針葉樹材に比べ､外材の影響が少なく,利用され続け

ているのは,樹種､用途共に多様な国産の広葉樹材である(林野庁研究普及課

1981,浅川･黒田 1986) ｡

北海道は全面積の72%が森林で,このうち天然生林が65%を占める｡また､

有用とされる落葉広葉樹は48種を数える(北海道営林局 1981)
｡これらは､

名高い北海道の広葉樹材として､古くから利用されてきた(近藤.1951,柳沢

1981､菊沢 1983､古田 1985)
｡北海道の天然生林は､舘脇(1955-57)

･

Tat,ewaki (1958)のいう汎針広混交杯帯に位I置し､各樹種の分布の仕方,樹高,

齢構成も多岐に疲る(菊沢 1983､向出 1985,渡辺 1985) ｡

広葉樹林ほ構成樹種が豊富なために,森林の取り扱い方が複雑かつ困難を極

める｡しかし､森林の健全性という点から見ると広葉樹杯は病虫害に強く､風

致上も優れている(蜂屋 1981)
｡そのため､今日的課顧である,高度に自然

力を利用し､人力,肇金共に省力的な林業を推進するためには(松田 1974､

半田 1986)
､現在ある天然生二次杯の広葉樹を仕立てて,優良大径材を生産

できる技術の開発が急務である｡

また,昭和40年以降,価格の点でも針葉樹材(トドマツ)より広葉樹材の方

が高く(図-1 ･ 1, 1 ･ 2)
,広葉樹林の取り扱い方によっては､低迷を極

める林業に活力をもたらすことも可能となろう｡広葉樹林の取り扱い方を決め

るには,森林の構造を解明するだけでなく(矢島 1982､ Isbizuka 1984､渡

辺 1985)
,構成要素である蒋葉広葉樹の樹種特性を解明しなければならない｡

樹種特性のうち､緑色植物の最も重要な機能の一つである光合成特性を解明す

ることによって､上述の目的に合致する施業法の開発が期待できる｡しかしな

がら､現在までに落葉広葉樹の光合成特性についての解析例は乏しい｡

本研究では,北海道天然生林を構成する主要落葉広葉樹の樹種特性を､主に

光合成の光反応特性から解析する｡さらに光合成特性と葉の寿命､形態的特徴

との関係を調べる｡これらの解析結果を基に,遷移系列を考慮に入れて､生育
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特性を考案する｡最後に,以上の考案を基にして､天然生林,特に広葉樹二次

林施業のための基礎肇料を得ることを目的とした｡

1
-2_.従来の研究

光合成特性と広葉樹林の動態に関する研究は, Boysen Jensen (1932)によっ

て始められた広葉樹の光合成生産の解析に基礎をおいて発展して釆た｡まず､

ヨーロッパ･ブナの生産構造が Mtdller et al. (1954)によって解明された｡

地理的分布特性の研究は,畷温帯の常緑広葉樹(Kusumoto 1961)
､我が国で

最大の材蓄積を誇るブナ(Nomoto 19B4)で行なわれた｡

物質生産力推定の研究はIBP時に数多くなされた(Kira 1975)
｡個別に見

ると､葉量の推移と葉の寿命との閑.係が解明され(斎藤･四手井 1968,斎藤

1981)
､森林の光合成生産力推定は,嘩葉樹林(Hozumi and Kirita 1970､ Ho-

zumi et al 1972 ､ Nishioka et al. 1978)
､熱帯多雨林(Miiller

et Niel-

sen 1965､ Hozumi et al. 1969､ 1973)で報告された｡

これらの研究の基礎となる樹木の光合成特性の研究例は､ 1969年までは Lar-

cher (1969)によってまとめられた｡その他にも､熱帯林の構成樹種(Hozumi

et al. 1972, Eoyama 1981, Mooney et al. 1984)､亜熱帯林の構成樹種(棉

元 1957)
,常緑と蒋葉広葉樹との比較(Saeki and Nomoto 1958)

､豪雪地

帯ブナ林の構成樹種(丸山･手島 1972,丸山はか 1972)
,同地帯のブナ

(丸山･山田 1968､角張 1973)
,冷温帯スギ･ブナ林の広葉樹(沖森

19

82､沖森ほか 1983)の研究がある｡

さらに,ナラ属各種の比較研究(甲斐 1984)
､冷温帯の落葉広葉樹(小池

･坂上 1982,小池 1985a , Jurik 1986a,b
,小池･肥後

1987､ Koike

1987)
､ヤナギ科植物(小池･春木

1985)
､落葉性の果樹(天野ほか

1972

日野ほか 1974)
､南半球産の広葉樹(Read and Hill 1985)などに関する

研究が挙げられる｡

光合成に基礎をおいた遷移に関する考え方も Boysen Jense□ (1932)によっ

て提示された｡我が国では､ Monsi and Oshima(1954)がモデル実験の中で,

ギャップの光環境と植物の生長との関係を示した｡この考え方に続いて､ミズ

ナラ･ブナ林の遷移過程が解明された(野本 1956)
｡最近,ギャ ップに生育

する樹種の光合成特性も-部報告された 川allace and Dun° 1980)｡

さらに,温帯林(Bazzaz 1979, Hicks and Chabot 1985)と熱帯林(Bazz-

az and Pickett 1981, Bazzaz 1984)における遷移の生理生態特性が示され

2



(yen/m3)

木

材

の

市

場

価

袷

1945 1955 1965 1975 1985 1995

(年)

図-1･1木材の市場価格の推移

肇料は古田(1985)による｡
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`図-1 ･2 樹種別に見た木材市場価格の推移

広葉樹材市場価格はトドマツの市場価格を100とする相対値で示した｡

国中の破線はトドウツの市場価格を示す｡

資料は古田(1985)による｡
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た｡これらの報告によると,遷移の初期には生長が速く､光合成･呼吸速度の

高い陽樹が現われ､後期には生長が緩慢で光合成･呼吸速度の低い陰樹に置き

換わるという｡

ところで､光合成特性は葉の寿命･形質と結びついている(Chabot, and Hi-

cks 1982､ Bazzaz 1984)
｡光合成特性と葉の寿命との関係は､植物季節と純

一次生産量との関係(Day, Jr. and Monk 1977) ､当年枝の植物季節の観察結

果から定性的な(丸山 1978, 1979)考案が加えられた｡また,北海道の落葉

広葉樹については､当年生枝に着生する葉数の季節変化から､樹種特性が定量

的に示された(Kikuzawa 1983)｡

これらの研究によると､先駆性に富む樹種では,新妻の生産期問(出葉期間)

･落葉期間が長く､遷移の後期に出現する樹種では両期間とも短い｡この傾向

は熱帯林でも報告されている(Boojb and Ramakrisban 1982a,b) ｡

しかしながら､これらの研究ほ森林の遷移と樹種特性について､各構成樹種

の光合成特性と葉の動態を調査したのみで､統一的に論じたものとは言い難い

(菊沢 1986) ｡

l二3.研究の手順

本報告では､始めに､個々の樹木の光合成特性と環境との関係を論じる｡次

に,主要な落葉広葉樹全体について､エネルギーの供給源であり､かつスト レ

ス源でもある光環境に対して,光合成の順化･適応能力を論じる､いわゆる環

境生理学的解析(Fitter and Hay 1981)を行なう｡この解析によって､様々

な樹種からなる広葉樹林の動態を,落葉広葉樹の光合成特性を通じて､枝レベ

ル､個体レベル,群落レベルヘと解析することを試みた｡

本論文の構成を,以下に示す｡

1) 切断材料を用いた光合成･呼吸速度の測定方法に関して検討を行なう

(第2葺) ｡

2) 代表的広葉樹14種について,棄の発達と光合成･呼吸速度の季節変化の

概要を把握する(第3章) ｡

3) 個葉の生長と光合成･呼吸速度の縫時変化から,樹種特性を比較する適

期を決定する(笥4葦) ｡

4) 落葉広葉樹30種の光一光合成速度関係と葉形質との関係について調べる

(第5章) ｡

5) 天然林に於ける主要広葉樹の光合成特性と生育地との関係について､生
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物経済学的考案を行なう｡さらに､広葉樹二次杯の取り扱い方について､

その着眼点と問題点を提起する(第6章) ｡

各章ごとの実験期問､対象樹種数､樹種名を蓑- 1 ･ 1に示す｡なお,本研

究では,光合成速度は純光合成速度(見かけの光合成速度)杏,呼吸速度は暗

呼吸速度を意味する｡なお,光呼吸速度については,測定方法が確立していな

い(Scbaedle 1975
,村田

1980)ので言及しない｡

また,巻末の附表- 1 ･

1に､本論文中で用いる記号と単位の一覧を示す｡
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義-1 ･ 1 各章における測定期間と測定材料の一覧

測定項目 測定期間 測定樹種数 種名

ンバ,ウダイカ
シラカンパ

#

*

3 ダケカ

ンバ､

30

30

1982年-1985年

1984年-1986年

1984年

2 切り枝による光合､
成･呼吸速度測定
法の検討

3 樹冠葉色の観察

ドロノキ､ヤマナラシ､

エゾノバッコヤナギ､
ケヤマハンノキ､ハン

ノヰ､ダケカンバ,ウ
ダイカンノ下､シラカン
パ､アサダ､サワシバ､

ミズナラ,イタヤカエ

デ､オオバポダイジュ､
ヤチダモ

ドロノキ､ケヤマハン

ノキ､エ)t'.ノバッコヤ

ナギ,ウダイカンバ､
アサダ､ミズナラ､オ
オバボダイジュ､ヤチ
ダモ

ドロノキ,ケヤマハン

ノキ､ウダイカンバ､
アサダ､ミズナラ､オ
オバポダイジュ

カ

シ

ヤ

フ

ワ

ウダイカンバ,シ
ンパ,アサダ,サ
バ,イタヤカエテ

チダモ

#

14

8

6

6

1984*-1986*

1984*

1986年

1985年

1984年-1986年

3 クロロフィル含量､
比重面積垂､光合
成･呼吸速度の季
節変化の測定

3 温度一光合成速度
関係の測定

3 葉の解剖特性の季
節変化の測定

4 葉の生存曲線の作
製と個要の光合成
呼吸速度の測定

5 光一光合成速度関
係の測定

米:樹種名

オニグルミ,ドロノキ､ヤマナラシ､エゾノノ下ッコヤナギ,ケヤマハンノキ､
ハンノキ､.ヤエガワカンパ､ダケカンバ､ウダイカンバ､シラカンパ､サワシ
バ,アサダ,ブナ,ミズナラ,ハルニレ､オヒョウ､ホオノキ､カツラ､エゾ

ヤマザクラ,シウリザクラ,アズキナシ､ナナカマド､イヌエンジュ,イタヤ
カエデ,ヤマモミジ､シナノキ､オオバボダイジュ､ハリギリ､ミズキ､ヤチ
ダモ
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第 2 葦 切 り 枝 壱こ よ る 光合成 一 呼吸速度

i托r1定法 の 検討

2-1.目的

横木は個体サイズが大きいため､苗木を除いて､測定環境を厳密に制御した

測定を行なうためには切断材料を用いることになる｡しかしながら,これまで

光合成･呼吸速度の測定に関して､材料を切断することの影響を調べた例は少

ない(根岸･佐藤 1955, Koike and Sakagami 1984, Koike 1986a)
｡また､

得られたデータの信頼性の検討も十分とはいえない｡

このために本章では､光合成･呼吸速度測定において,切断材料を利用でき

るかどうかを検討した｡まず､苗木を用いて切断の影響をモデル的に調べ,吹

に､北海道天然林で高木層を構成する主要広葉樹30種類について､切断部位､

材料の採取時刻と切断材料の機能持続時間について検討する｡

2-2.材料と方法

2-2- 1.調査地の概要

【位置と土壌条件】

調査は林業試験場北海道支場の樹木園､実験林で行なった｡調査地は石狩平

野の西南部(北緯42o 58'
､東経141o

23'
,海抜高146

m )で札幌市の南部

に位置している｡土壌蓑層は黒色土(B9D 型､ BRE 型)で,下層にほ通気性､

透水性の悪い洪積世野幌層の風化物が堆積している(林業試験場北海道支場

1983) ｡

【気象条件】

実験林の気象観測霜場での観測結果では､年平均気温 6.9℃,月平均気温の

最高値は20℃ (8月)
､最低値は-6.3

℃ (1月)で､温量指数は62月･℃で

ある｡また､根雪の期間は1 1月下旬から4月中旬の約145 日間である(林業

試験場北海道支場 1983) ｡

図-2 ･

1に,調査期間である1984-1986年の10日ごとの旬別最高･最低気

温並びに降水量を示す｡比較のために､ 1974年(林試北海道支場の移転時)か

ら1983年までの､ 4月下旬から1 1月上旬の旬別の最高･最低気温と降水量の

平均値を併せて示す｡ 1984年は例年より気温は高く､降水量が少なかった｡ま

た､ 1985年も例年より8月の気温が高く,降水量も少なかった｡ 1986年は例年

より7月までの気温が低かったが,降水量ははぼ平年並であった｡
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(mn) 4 5 6 7 8 9 10

4 5 6 7 8 9 10

5 6 7 8 9 (月)

5 6 7 8 9 (月)

図-2 ･ 1 羊ケ丘実験林における旬別の実況と降水量の変化(1974年-1983年)

と1984年から1986年の完塩と降水量の旬別変化

縦線は標準偏差(SD)を示す｡
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図-2 ･

2に1974年から1983年までの気温と降水量の変動係数と､旬別の平

均値を示す｡変動係数は最高気温では 0.2付近で推移した｡最低気温の場合､

5月中旬から1 0月上旬までは 0.2-0.3 で, 4月下旬と1 0月下旬以降では

0.4 以上になった｡

降水量の変動係数は6月に最低になり, 8月上旬が最高になった｡ 6月には

5.5 mm程度の雨が毎年期待され､ 8月上旬は台風による降水量の影響が認めら

れた｡また､ 8月中旬から9月上旬にかけては､毎年12 柑m 程度の南が期待さ

れる｡

2-2-2.研究材料

【苗木】

苗木の材料としては､散孔材のウダイカンバ､イタヤカエデと環孔材のミズ

ナラ,ヤチダモの1年生苗を素焼きの鉢(18 cm 径)に植えて用いた｡実験に

供するまで苗畑に鉢のまま埋め,潅水を適宜行なった｡

種子の産地は､ウダイカンバとヤチダモは中富良野,ミ ズナラは伊達､イタ

ヤカエデは羊ケ丘であった｡

【成木】

15-40年生(以降､成木)の材料は､ヤエガワカンパを除いて､杯試北海道

支場内の樹木園と実験杯の植栽木である｡ヤエガワカンパの材料は農林水産省

北海道林木育種場(江別市)のクローン集積場の植栽禾から得た｡材料の詳細

については蓑-2 ･ 1に示す｡いずれも地上150-250 cm付近の､陽樹冠め枝

を50-80 cm に切断し,直ちに水切りをして実験室に搬入した｡

各樹種の材の解剖特性は､貴島ほか(1962)を参考にした｡なお､当年枝付

近の解剖切片の写真(サフラニンとファスト･グリーンによる二重染色)を付

図として巻末に示す｡

2-2-3.実験方法

【測定期間】

カンパ類(ダケカンバ､ウダイカンバ,シラカンパ)の測定は､ 1982年-19

85年に行なった｡表-2 ･ 1に掲げた30種については, 1984年-1986年に測定

した｡

【苗木での測定】

図-2 ･ 3に示す条件下で光合成･呼吸速度を測定した｡まず,鉢植え材料
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図-2･2 羊ケ丘実験林における気温と降水量の変動係数(C･Ⅴ･)の旬別変化

(1974*-1983*)
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義-2･ 1 材料の学名､和名､略号,胸高直径､樹高の一覧

学名 和名 (略号)樹齢 胸常在幣
Jug乙a7tS

aiLa7t士hifoLia
carp_ オニグルミ

PopuLus ma=i7T70uic2:ii A. Henry ドロノキ

Popz1乙LLS SieboLdii Miq. ヤマナラシ

Sa乙i= hlJLtenii Floderus var.
a71guStifoLia

kimura

ェゾノバ7コヤナギ
ALT!uS hir7Suね Turcz. ケヤマハンノキ

ALnus Japonica steud･

BetuLa 血uwica pall.

BetLL乙a ermα71ii cha爪.

BetLLLa ma=imozJ)icziaTZa Regel

BetLLLa pLa七yphyLLa sukatch･ var･

CappLnuS COPdata
Blume

Ostrya 3aPO71ica sarg･

Fagus cpLmata Blume

ハンノキ

ヤエガワカンパ

ダケカンバ

ウダイカンパ

3aPOT=ica
Hara

シラカンパ

サワシバ

7サy

ブナ

(Ja) 18

(Ih) 25

(Ps) 15

(Sh) 15

(Ah) 25

(AJ') 25

(Bd) 35

(8e) 15

(BTT7) 15

(βp) 15

(Cc ) 30

(OJ') 30

(Fc) 30

Quer･cus moT7gOLica Fisch_ var. gposseserTata Rehd･ e七Wils (Qm) 35

U7ms davidia,za planch. var. JaPOTZica Nakai

ノヽノレニレ

Uhs Laciniata Mayr･ オヒぎウ

MagTWLia obovata Thumb. ホオノキ

CercidiphyLL乙Lm JaPOnicwTt Sieb･ et Zucc･ カツラ

加TluS Sarge71七ii
Rehd.

Pbus ssiori Fr. SchLn.

Sorbus a乙T!ifo乙ia
c. loch

Sopbus corrwzirta Hed1.

Maacたia αwensis
Rupr.

Acer moT!O Maxim.

ミズナラ

エゾヤマザタラ

シウリザタラ

アズキナシ

ナナカマF

et Maxim. var. bueT･geri c. x. schn.

イヌエンジュ
イタヤカニデ

Acer paLma士tm Thumb. var. matszLn7LLPae Makino

ヤマモミジ

TiLia 3aPOTtica simonkai シナノキ

TiLia marimouic之t-and shirasawa オオバポyイジュ

KaLopa71dエPictu8 Nakai ハ7)ギT)

CorTtZJS COntrOVerSa Hernsl. ミズキ

Frcz=inLL8 mandshzuica Rupr. var. Japonica Maxirn･

ヤチタモ

(Ud) 35

(UL) 35

(Mo ) 35

(CJ') 30

(Psa) 15

(Pss ) 30

(Sa) 30

(Sc) 15

(也) 35

(血) 40

(Ap ) 40

(TJ') 35

(2h) 35

(Kp) 15

(Co) 40

(Eh) 25

5.8 4.2

17.2 12.5

10.6 6.3

8.5 5.4

13.5~ 5.8

13.0 5.7

12.1 5.9

5.8 4･7

13.0 8.2

13.8 8.5

9.2 5.2

9.2 5.2

ll.4 6.3

21.7 7.5

15.9 7.5

12.2 6.0

18.5 8.0

ll.2 5.6

8.0 6.5

9.5 6.9

10.0 5.1

5.5 4･2

13.0 6.2

12.1 6.0

12.2 4.8

17.1 4.5

18.3 7.8

7.5
5.0

25.2 9.5

18.7 8.8

学名の配列は伊藤(1972)による｡樹齢こは苗齢は含まない｡
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(klx) (JIE. m-2s~1)

光

蛋

千

莱

密

皮

12 18

測定開始後の時間 (時)

図-2･3 人工光室での測定条件の例
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の光合成･呼吸速度を測定した｡次に､苗木の主軸を0.3 klx, 20℃の条件下

で地際から切断し､直ちに切り口を水中に入れて再び切断し､水切り処理を行

なった｡その後､最初の条件で再び光合成･呼吸速度を測定した｡

切断材料の機能持続時間を推定するために,測定開始から 9-10.5時間後

(A)と18時間以降(B)に､葉温20±1 ℃､葉面での頻度を61 klx(光量子

束密度､ 860fLE･m-2s-1)に設定して, (A)と(B)の両方の光合成速度測定

値を比較した｡この値を回復率(%)として,次のように定義する｡

回復率-÷×
100

A :測定開始から 9-10.5時間後の光合成速度

B :測定開始から18時間後の光合成速度

( 1 )

回復率の値が90%以上に達した材料は､,光合成･呼吸速度の測定において材

料切断の影響がなかったものと判断した｡さらに,呼吸速度測定後に､再び上

記の光量子束密度,温度条件にした場合,光合成速度の最高値の90%の値に達

するまでの時間(丁90)を測定した｡ r90は気孔関度と関係し､葉の水ストレ
_/

スの状態を推定する指標の一つとなる(Koike and Sakagami_ 1984) ｡

【成木での測定】

成木の場合､苗木のモデル実験で定義した回復率を90%以上にするため､以

下5つの処理を行なった｡これらの各測定の手順は,図-2･4に示す｡

<測定- 1 >

午前8時-9時の問に採取した1年生枝を､繰り返して水切りした｡吸水面

を拡大するために斜めに切断した｡切り口を水道水を摘たした吸水ビンに挿入

して給水した｡

<測定-2>

<測定-1>と同時刻に採取した材料のうち､回復率が9.0%に達しなかった

材料については､葉柄部から水中で切断して<測定-1>と同様の検討をした｡

以下の測定には,吸水ビンからほ､イオン交摸水を沸騰させて得た脱気水を供

給した｡

<測定-3>

<測定-2>において回復率が90%に達しなかった樹種は､測定前日の目投

2時間後に材料を採取し, 1年生枝部分または葉柄部で切断して<測定-1>

と同様の検討をした｡
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切り枝による落葉広葉樹高木の

光合成測定法

オヒ ョ ウ

オオバポダイジュ

図-2･4 回復率を90%以上にする手順(切り枝による光合成･呼吸速度

測定法)

詳細はKoike (1986a)を参頗｡
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<測定-4>

<測定-3>において回復率が90%に達しなかった樹種は, 1年生枝部分を

水中で切断後,直ちにガスバーナーで切り口を炭化するまで焼いた｡以下, <

測定- 1 >と同様の検討をした｡

<測定-5>

<測定-4>において回復率が90%に達しなかった樹種は, 1年生枝部分の

師部を切り口から約3cmまで剥ぎ取り､以下､ <測定-1 >と同様の検討をし

た｡なお,これらの測定は､主に1984年に実施した｡ミズナラとオヒ ョ ウにつ

いては､ 1986年に再度<測定-5>の検討した｡

【測定方法】

光合成･呼吸速度の測定には赤外線ガス分析器(URA 2S､ URA 106)を用い

た通気式の同化箱法を採用した｡ここでは, Higginbot,ham and Strain (1976)

にならい､ポリエチレン製の袋(25 x 20 cm)とアクリル製の箱(18
Ⅹ 20 Ⅹ

2 cm)を同化箱として通宝用いた｡

測定システムの概略図を図-2 ･ 5に示す｡測定条件ほ林試北海道支場の生

物環境調節実験棟にある人工光室(Koito KG)によって制御した｡光源は陽光

ラ ンプ(400 w)が16本,水銀ランプ(200 w)が6本､白熱燈(200 w)が

8本,蛍光燈く80 w)が16本である｡

光環境の測定には光量子センサー(Lト190SB)と頻度センサー(LI-190)を

用いた｡人工光室内の頻度(I)と光量子束密度(光合成有効放射量､ PPFD)

との間には､直線関係があった(図-2 ･ 6)
｡両者の関係は､次式で表わす

こ とができる｡

ppFD(FLE･m-2s-1) =13.99 ×1 (klx ) +0.05 (7･2=o.99) (2)

この関係は､ Bj6rkman(1981)の総説に示された,願度と光量子束密度との関

係に､はぼ一致する｡

光合成･呼吸速度の値は,同化箱の入り口と出口の炭酸ガス濃度の差から算

出した｡ 光合成･呼吸速度の値は､従来の値と比較できるように,同化箱中

の材料が常に 300ppm の空気に触れていたと仮定して､炭酸ガス濃度の補正

(戸塚 1966)を行なった｡

測定用の空気は,エアーバッグ(27m3)に蓄えたものを用いた｡流量ほ同

化箱内が常に陽庄になるように調整した｡即ち,苗木の場合では､ 5/･min~1

で､成木では､ 8Z･min11とした｡赤外線ガス分析器の分析部分へのサンプル

･ガスの採集流量は1 /･min~1とした｡
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IRGA :赤外線ガス分析器
FM
:流量計

AC :同化箱
SGCT

…芸差違ル閑器

図-2･5 炭酸ガス濃度分析裳置の模式図
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光
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ノ
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照 度

60

(klx)

図-2 ･ 6 人=光室内の.FB.度と光量子束密度との関係

煩度はLト190で､光量子束密度はLI-190SBで測定した.
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I_~

7:

alヨ

Il･

光合成速度の計算は(3)式で,呼吸速度の計算は(4)式で行なった｡

Pn -60×V X A C X

斤 -60×Ⅴ×△C X--

×
273 44.0 _. 一oo

273十‡
′､

22.4

273 44.0
×

273+t
''

22A

boo

A
ハ

a十b

･｣若×.o-6

×16d (3)

(4)

pn :純光合成速度(mgCO2dm-2hr-1 )

F7 :暗呼吸速度(mgCO2dm-2hlごl )

a :同化箱の入り口の CO2濃度(ppm)

b :同化箱の出口の CO2濃度(ppm)

A C :同化箱の入り口と出口の CO2濃度差(a-b ppm)

V:琉量(l･pin-I)

t :測定時の流量計の温度(oC)

A :葉面積(cm2)

切り枝状の材料の光合成･呼吸速度を測定した後,葉を除いて枝郎の呼吸速

度を求めて先の偉から加減し,以下のよ･うに葉の光合成･呼吸適度を算出した｡

(葉の光合成速度) -

(棄+当年枝の光合成速度) + (当年枝の呼吸速度)

(葉の呼吸速度) = (葉+当年枝の呼吸速度)
-

(当年枝の呼吸速度)

なお､光合成･呼吸速度をSl単位~(国際単位)に換算するには,次の関係が

利用できる｡

(mgco2dm-2hr-1 ) =o.631 × (FLmol･m-2sTl)

この関係の誘導は付録に示した

(5)

光合成･呼吸速度測定後､自動面積計(林電工 AAM-5 )により葉面積を測

定し､ 85℃で48時間以上乾燥して葉乾重を求めた｡上述の各測定はすペて5回

以上繰り返し,その平均値で示した｡

2-3.結果

図-2 ･ 7には切断処理前後の苗木の光合成･呼吸速度の綻時変化を示す｡

ウyイカンパとイタヤカエデでは切断前後で､光合成･呼吸速度にははとんと

差が認められなかった｡しかし,ミズナラとヤチダモでは､切断前と後の光合
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(時)

24

図-2 ･ 7 主軸切断前後の苗木の光合成と呼吸速度の軽時変化

-:切断前の光合成･呼吸速度
切断後の光合成･呼吸速度

A:最高照度(61 klx)での光合成速度(第1回目)

B :最高照度(61 klx)での光合成速度(第2回目)
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成･呼吸速度の値の問に10%菜摘の差が認められた｡

丁90の値はウダイカンバとイタヤカエデでは､切断前の値より後の値の方が

やや短かった｡ミズナラとヤチダモでは､切断前の値より後の値の方がやや長

かった｡

図-2･8にT90と回復率との関係を示す｡アズキナシを除いて､散孔材の

r90はいずれも環孔材より短く,大部分の回復率は95%以上, 120 %菜摘の値

を示した｡これとは反対に環孔材の丁90は散孔材より長く､大部分の樹種では

<軸足-1>の方法で8享,回復率が90%以上にならないものが多かった｡

個々の樹種について見ると, <測定-2>ではハリギリが葉柄部､ <測定-

3>ではヤチダモが葉柄部切断の方法で,回復率は90%以上になった｡また大

部分の環孔材は<測定-3>の1年生枝部切断の方法で､ r90が短くなり､回

復率が90%以上に達した｡

ミズナラとハルニレでは,切り口を焼く<測定-4>の方法を採用すると,回

復率が90%以上に達した｡

<測定-3, 4>の方法では,オオバボダイジュとオヒョウの切り口付近が､

寒天状の物質で覆われたため､ <測定-5>のように､それらの切り口付近の

師部を削除することで､回復率が90%以上になった｡

旦_｢ 4.__考案

散孔材と環孔材では水の通導経路が異なる｡散孔材ではラセン状に､環孔材

では木部の一部を通して,直線的に水が指送される(Zimmerman 1975)
｡環孔

材の道管径は散孔材ものより太く,しばしば､道管が気泡によって塞がれる

(佐伯 1972)
｡しかし､散孔材でほ水がラセン状に輸送されるため､一部の

道管が閉塞されても,別の道管を経由して通水される(ZiMerman 1975) ｡

これらの理由により､散孔材は環孔材より､切り枝による光合成測定が容易

に行なえるものと考えられる｡水ポテンシャルの日変化によると,水ポテンシ

ャルの値は､明け方が最も小さく､日没後から徐々に小さくなる(小池･弓場

1986)
｡従って,材料を日没後に採取した場合,回復率が高くなるのは,切り

枝の水ポテンシャルの値が小さくなり､葉の水分状態が良好に保たれるためと

思われる｡なお､アズキナシの丁90の値が大きい理由はわからなかった｡

以上のように､切り枝での光合成･呼吸速度測定は可能であった｡また,得

られた測定値は回復率を目安にして,信頼性があると判断した｡
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fAh
回

接100

率

60 80

○散孔材

●環孔材

id.so

100 120 (分)
飽和光合成速度の90%に達するまでに要する時間 T90

図-2･8 飽和光合成速度の90%に達するまでに要する時間(丁90)と

回復率との関係

材の区分は貴島はか(1962)による｡

縦,横の樺はそれぞれ標準誤差を示す｡

【略号】

Ja:オユダルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノヰ
Aj:ハンノヰ Bd･･ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

UI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌ土ンジュ.Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミ.i

Tj:シナノヰ Tm:オ*)ヾポダイジュ Kp:ハ.)ギリ Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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第 3 董 葉 の発達 と 諸楼台巨 の季節変イヒ

3- 1 . Fl旦勺

シュートは原(_1984)によると､葉と茎(当年枝)からなり,光合成能力･

樹冠の発達と密接に関係している(Saeki 1959, 1960, Horn 1971, Schulze

et al. 1986 ､ Koike [F.] 1986)
｡このシュートの生長過程について､いく

つかの類型化がなされてきた｡

北米の落葉広葉樹では､遷移系列において先駆性に富む樹種では､極相的樹

種より,シュートの伸長期間が長い(Kozlowski 1964, Marks 1975, Bicknell

1983)
｡同様の傾向が熱帯多雨林の構成樹種でも報告されている(Boojh and

Ramakrishan 1982a, b) ｡

我が国の豪雪地帯ブナ林の構成樹種では,一斉に関要するブナ(Fagus)型､

順次関要するドロノキ(Populus)型と,これらの中間型であるオオバクロモジ

(Lindera)型が認められいる｡ドロノキ型では,ブナ型より当年枝の伸長期間

が長いことが報告されている(丸山 1978) ｡

北海道の樹種では､当年枝一本当たりの着葉数の季節変化が示された｡これ

を基にして､関葉型が類型化された｡即ち､先躯樹種に見られる順次関葉型､

極相的樹種に見られる一斉関要望､これらの中間型に大別された｡これらの関

葉型は､環境条件をこれらの樹種がどのように利用しているのかを反映してい

る(Kikuzawa 1983) ｡

この章では,これまで考案だけに終始していたシュートの発達と､光合成能

力との関係(Marks 1975,丸山1978, Bicknell 1983, Kikuzawa 1983)

を,実測値に基づいて解明することを目的とした｡

このために､シュートの形成から老化の過程を,葉の開葉過程と光合成能力

の発達過程の面から把捉した｡測定は,次の手順で行なった｡

1)樹冠の葉色の変化を観察する｡

2)諸機能の季節変化の概要を把挺するために,測定対象の葉位を選定する｡

3)樹冠の葉色の変化を､葉のクロロフィル含量として表示する｡

4)比葉面積垂と棄の解剖特性の季節変化を解明する｡

5)光合成適温(純光合成速度の最高値を実現する温度)を決定する｡

6)飽和光合成速度(光合成適温下,光飽和時の純光合成速度)
､光合成適温

下の呼吸速度の季節変化を測定する｡
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_i?二二L材料と方法
3-2- 1.研究材料

【測定した樹種】

用いた材料は､当年枝の伸長と葉の展開のパターンが樹種の光合成特性との

関係が深いことから(Saeki 1959,1960 , Marks 1975､丸山1978), Kikuzawa

(1983)の示した主要広葉樹41種の関棄様式のうち､ミズキ型を除く､すべてを

代表する14樹種とした｡これらを蓑-3 ･ 1に掲げる｡

開葉のタイプは､所要の生産期問と当年枝の伸長期間を基準にすると,次の

二つに大別できる｡

1)順次閑葉タイプ:新妻を次々に展開し､当年枝の伸長期間が長い樹種

2)一斉関葉タイプ:新妻を一斉に関棄し,当年枝の伸長期間が短い樹種

14樹種のうち､特に､ケヤマハンノキ､､ゥダイカンバ､ドロノキ､アサダ､ミ

ズナラ,オオバポダイジュについては､葉の解剖特性を緯時的に追跡した｡ま

た,上述の6樹種にエゾノバヮ コヤナギ､ヤチダモを加えて光合成適温を決定

する材料とした｡これら8樹種は､上述の14樹種の関斐様式すべてを代表して

いる(義-3
･ 1 ) ｡

【測定対象にした葉位の定義】

14樹種について､葉の諸機能の最大値の季節変化を把握するために､測定の

対象とした棄位の葉( ｢測定葉｣ )を定義する｡即ち､順次閲葉タイプの樹種

については､開棄直後の棄と老化の進んだ棄を除いた葉位の葉を測定に供した

(図-3 ･

1の水玉模様の⑳が｢測定葉｣を意味する)
｡一斉関葉タイプの樹

種については,生育後期には老化した葉を除いた｡

光合成･呼吸速度測定葉については､比葉面積垂,クロロフ
ィル含量を測定

した｡また,同一材料の変化を追跡するために,クロロフ
ィル含量と葉の解剖

特性は,光合成･呼吸速度測定用の材料を得たシュートの､すぐ隣のシュート

を決めておいて測定材料とした｡

I3-2二_2.斐の形質の測定
【測定期間】

温度一光合成速度関係の測定は, 1984年に行なった｡クロロフ ィル含量､比

葉面積垂,光合成･呼吸速度の季節変化は, 1984年-1986年に測定した｡葉の

解剖特性の季節変化は, 1986年に測定した｡

【樹冠の葉色の観察】
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義-3･ 1 関葉タイプに基づく測定材料の一覧

主軸の生長型

開業タイプ 単軸分枝 仮軸分枝

Jrl貢次関葉 タ イ プ

(順次関葉型)

(中間型)

(異形要望)

(一斉･

順次関葉型)

一斉関棄
タ イ プ

(一斉関棄型)

*ケヤマハンノキ▲

ヤマナラシ

*ドロノキ▲

ハンノキ

*ヤチダモ

*ミズナラ▲

シラカンパ

ダケカンバ

*ウダイカンバ
▲

*エゾノバッコヤナギ

*アサダ▲

サワシバ

イタヤカエデ *オオバポダイジュ▲

クロロフィル含量と炭酸ガス交換速度を測定した樹種

* :温度一光合成速度関係を測定した樹種
▲ :葉の解剖特性の経時変化を観察した樹種

朋棄型の()内の名称の分類ほ､ Kikuzawaく1983)による｡

主軸の生長型ほ､原(19糾)による｡
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閑妻タイプ

順次関葉タイプ

一斉問責タイプ

_∫

e:lap;?｢

ハンノキ類

1 I 1 i f

一斉･順次閑要望

4 5･ 6 8 9 10 11

(月)

図-3･ 1 測定した葉位表示のための模式図

未成熟の葉と老化した葉を除去して測定に供した｡

△:伸長中のシュート

▲:伸長を停止したシュート
○･.未成熟葉

◎:｢測定葉｣(測定材料)

::::･･:老化葉

l:前年枝
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樹木園植栽木を対象に､葉色の変化を観察した｡観察期間は､関葉期である

4月中旬から7月上旬と､落葉期の9月中旬から1 0月上旬には, 4-7日間

隔で, 7月中旬から9月上旬には､ 2週間々隔で､特に当年枝の発達に注目し

て葉色を観察した｡

【ク ロロフ
ィル含量の測定】

クロロフ
ィル含量は､同一材料について経時変化を追跡できるグリーン･メ

ーター(フジ･フ ィルム GM- 1)を用いて測定した｡グリーン･メーターの

指示値をクロロフ ィル含量に変換するために,各樹種の陽樹冠から｢測定葉｣

を採取した(第2茸の蓑-2 ･ 1に示した全樹種を対象) ｡

グリーン･メ
ーターで葉の値を読み取った後､

Mackinney の方法(1941)を用

いてク ロロフ
ィル含量を求めた｡これらの値を用いて､グリーン･メ ーターの

指示値とクロロフ ィル含量の問の検量線を作製した(図-3
･ 3)
｡なお､測

定部位は図-3 ･ 2に示した｡グリーン･メ ーターによる測定と､
Mackinney

の方法による抽出は､各々3回以上繰り返した｡

【比葉面積垂の測定】

光合成･呼I吸速度測定後､葉面積を自動面積計(林電工 AAM-5)で計測した｡

その後, 85℃､ 48時間以上乾燥し,乾重量を測定して比葉面積垂を算出した｡

【葉の解剖特性の観察】

材料を採取後,解剖切片を作り易くするため, 7-40日間冷蔵庫(-0.5 -

+1.0 ℃)に保存した｡切片の採取位置は､葉身の中央朕よりわずかに葉縁よ

りの葉肉部である(図-3 ･ 2)
｡この薫から､凍結ミクロトーム(Leitz)を

用いて､厚さ15-20J上m の切片を作製した｡これらの切片をラクト フェノール

酸性フクシンで染色し,光学顕微鏡によって葉の断面の観察を行なった｡

図-3 ･ 4に,葉の断面図と各組織の名称を示す｡葉の構成組織各層の厚さ

は､顕微鏡に装着した按眼マイクロメーターを用いて測定した｡クチクラ層と

表皮細胞は向軸,背軸両面に存在するが,表示は各層の厚さの向軸､背軸両面

を加えた厚さとした｡測定は各樹種5枚ずつとし､同一切片上の2箇所で各層

の厚さを計測した｡

3-2-3.光合成･呼吸速度の測定

【光合成適温の決定】

先ず,測定温度を一定に保って,測定頻度を3段階(52, 32, 8.5 klx)に変

化させた｡次に,測定温度を低温から高温域へと移動させ,一定温度ごとに朝
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マイクロ.メーター

●:マイクロ･メーターによる

葉厚の測定位置

図-3･2 葉厚の測定位置と解剖特性の観察部位
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(mgch7
･dm-2)

タ

ロ

ロ

フ

ィ

ノレ

含

量

0.9 1.2

グT)-ン･メーターによる表示値

図-3･3 グリーン･メーターの表示値とクロロフ.ル含量の分析値との関係

縦､横の樺ほ,それぞれ標準誤差を示す｡

【略号〕

J∂:オニグルミ

Ah:ケヤマハン

Bp:シラカンパ

UJ:オヒ ョウ

Sa:アズキナシ

Tj:シナノキ

pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

ノキ Aj:ハン- Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリザクラ

sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

丁爪:オオバポダイジュ 〝p:ハリギリ Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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クテク ラ層(Dc )

l

》LVゝ

ド ロ ノ ヰ

棄

(I

厚

)

艶二::i:i I:二

(De )

I

海綿状組織(Ds )

iiiiiiji
表皮細胞層Jクテクラ層

ケヤマハ ンノ ヰ

図-3･4 葉の縦断面図と各組織の名称

ドロ~ノキとケヤマハンノヰを例にした｡
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足腰度を3段階に変化させた｡この操作によって,光合成適温の変化の程度を

解明した｡

さらに､最高頻度の下で求めた温度一光合成速度関係から､予備的に光合成

適温を決めた(約20℃)
｡この葉温(約20℃)を保ちつつ､光源ランプと25%

透過のフ
ィルター(三菱油化製)を組み合わせて､低頻度から高願度へと上げ

た｡この操作によって,光一光合成速度関係を調べて,光飽和域を決めた｡こ

の光飽和の下で､測定温度を低温から高温域へと移動させ,光合成適温を決定

した｡

【光合成･呼吸速度の測定】

測定方法は第2章と同じである｡測定頻度は光合成適温下(20℃)
､飽和光

合成速度を示す55 klxで､呼吸速度も光合成通過で測定した｡涜量はすべて8

/･min~1と･した(小池･坂上 1982､小池 1985) ｡

_3-3_.結果
3-3- 1.葉の発達の季節変化

【樹冠の葉色の季節変化】

樹冠全体の葉色の季節変化を図-3 ･ 5に模式的に示す｡ここで､開斐期と

蒋葉期を､次のように定義する｡

関葉期:開薫から当年枝の伸長が停止するまでの期間｡

落葉期:落葉が認められてから,蒋要し終わるまでの期間｡

なお､黄(紅)葉期を含む｡

ハンノキ類とシラカンパの関葉期は､ 4月下旬から5月初頭､ダケカンバと

シウリザク ラの関葉期は5月上旬から認められた｡他の樹種は､ヤチダモが5

月下旬に開芽する以外は､ 5月中旬過ぎに認められた｡全体としては､順次関

棄タイプの方が､一斉関葉タイプより,開票は早い傾向が認められた｡

ケヤマハンノキとハンノキ(ハンノキ類)では､当年生枝の葉が全部展開し

終わる前の7月下旬噴から､はとんど黄化せずに落葉し始めた｡また､ 1 1月

中旬頃になっても樹冠の先端部には緑色の葉が着いていたが,最終的には霜に

よって異変してから落葉した｡

順次関棄タイプのシラカンパ属の各樹種と､カツラ､オニグルミ,エゾノバ

ッ コヤナギ,ド ロノキ､ヤマナラシ､アサダ､オヒ ョ ウ,ハルニレ,ハリギリ

では, 8月中旬頃から､樹冠内部の老化した薫から,順次黄化して落葉し始め

た｡最終的には1 1月上旬ですべて落葉した｡
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ハンノキ類

樹冠内部
から閑葉

シュート

が伸長
緑葉の状態で横冠
内部から落葉

霜 黒変して

く奮-i--S'
4 5

順次関葉タイプ

樹冠内部
から関葉

6 了 8 9 10 11

(月)

シュートが伸長 樹冠内部の老化
した築から汚葉

9 18 11

(月)

から責(紅)葉

4 5

一斉閑葉タイプ

6 7 8

一斉にシュート 伸長停止 樹冠先端部

関葉 が伸長

4 5 6 7 8 9 10 11

(月)

樹 種

Ah AJ'

Bp Bd Be Bm CJ'

Ja Sh fh Ps

oJ' ud UL Kp

Cc Fc

P

A

図-3･5 各種関棄タイプによる樹冠の葉色の変化

⊂コ:関葉直前と関葉直後､ 9月以降は蒋葉後

田:葉が展開中と成熟要

田･.葉が老化と黄(紅)葉

5≡言'=グルミPm‥ド｡ノヰ Ps‥ヤマナラシ S如ゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキBd:ヤエガワカンパBe･･ダケカン′ヾBm:ウダイカンバ
_

ー
. . ′｢_. ､

.ノ･_L ニ JJ′I●ノヽ ルニ レ｢

bl去:.サワシバOj:アサダ Fc:ブナQm'･ミズナラ
Ud:ハルニレ

:s:;.…三重…;Tc;;≡;三py..p::a;:
I#i,I-y:;三o::蔓;p-;fs:シ,i:i'::…三三主ジ
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一斉関葉タイプの樹種には､サワシバ,ブナ,ミ
ズナラ､ホオノキ､エゾヤ

マザク ラ,シウリザク ラ,アズキナシ,ナナカマド,イヌエンジュ,イ タヤカ

エデ､ヤマモミ ジ､シナノヰ､オオバポダイジュ､ミズキ､ヤチダモが属した｡

これらの樹種では, 9月下旬頓になると､先ず,樹冠の先端部位から少し黄

(紅)要して､ 1 0月中旬には一斉に黄(紅)要した｡そして､ 1 0月下旬に

は落葉し終えた｡

【ク ロロフ
ィル含量の季節変化】

図-3 ･ 6に陽樹冠に着生する｢測定葉｣の､クロロフ ィル含量の季節変化

を示す｡ 7月中旬から9月中旬までは,いずれの樹種のクロロフ ィル含量もー

定の安定した値を示した｡この傾向は光合成測定葉でも認められた｡ 7月中旬

から9月中旬における単位面積当たりのクロロフ ィル含量ほ､ミズナラとイタ

ヤカエデでは 3.6 mgChl･dm-2で､他の樹種でほ平均 4.3 mgChl･dm-2であった｡

図中では,上方に位置しているのが順次関葉タイプの樹種である｡ハンノキ

類を含む順次開葉タイプの樹種であるケヤマハンノキ,ダケカンバ､シラカン

パ,ウダイカンバ,ドロノヰ,ヤマナラシ,エゾヤマザク ラ,ハンノキでは､

関棄後､約80日間は葉のクロロフィル含量が増加し続けた｡これに対し､一斉

関棄タイプに近い樹種であるサワシバ､イタヤカエデ､ミズナラ,アサダ,ヤ

チダモでは､約50日間で最高値に達した｡

ケヤマハンノキ､ハンノキ以外の樹種では､ 1 0月上旬から急激にク ロロフ

ィル含量は低下した｡順次関葉タイプの樹種では､ 1 0月下旬には,はば0に

近くなり､一斉開葉タイプでは, 1 0月中旬までに0となった｡ケヤマハンノ

キとハンノヰでは､霜に何度か会って異変した｡

【比葉面積垂の季節変化】

｢測定葉｣の比葉面積垂の季節変化を図-3 ･ 7に示す｡いずれの樹種も比

葉面積垂は5月下旬から増加した｡ケヤマハンノキを除いて7月下旬から9月

下旬にかけて,一定の安定した比葉面積垂の値を示した｡ 9月下旬から1 0月

中旬にかけては老化期になった｡この期問の比葉面積垂の値は,やや低下傾向

が認められた｡ケヤマハンノキの比葉面積垂の債は8月まで増加し続汁,その

後安定した一定値を示した｡

比葉面積垂の値の安定した､ 7月下旬から9月下旬の問で比較すると,比葉

面積垂の値は､順次関葉タイプの樹種で大きく,一斉関葉タイプでは小さい傾

向が認められた｡比葉面積垂の値の最大値はケヤマハンノキとエゾノバッコヤ

ナギの約9mg･cn｢2であった｡最低値は,イタヤカエデとアサダの約6mg･cm-2で
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縦線は標準誤差を示す｡
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縦線は標準誤差を示す｡
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三角印:夏葉
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あった｡

【葉厚の季節変化】

図-3 ･ 8に定期的に測定した｢測定葉｣のクチク ラ層､葉の表皮､棚状組

描,そして海綿状組織の厚さの季節変化を示す｡葉厚全体としては､順次関葉

タイプのケヤマハンノキ､ウダイカンバ､ドロノヰでは､後から閑要した葉の

方が厚かった｡この傾向は､ドロノヰで顕著であった｡

一斉関棄タイプでは､関葉後､約15日以内に､葉厚は一定値になった｡各層

の厚さを見ると､クチクラ層の増加は観葉されず､表皮細胞層の厚さが､関葉

後,約30日間にやや増加した｡また､葉肉細胞層の厚さは､やや増加する傾向

が認められた｡

図-3 ･ 9には｢測定葉｣について､葉肉の発達の程度を示す指標の一つで

ある葉肉商の経時変化を示す｡以下に､葉肉商(Mesophyll quot,主ent,)の定義
ヽ′

を示す(Sestak 1985) ｡

葉肉商-
D p

D s

D p :秘状組織の厚さ

D s :海綿状組織の厚さ

葉肉商の値は､いずれの樹種でもばらつきが大きかった｡全体としての傾向

を見ると､葉肉商の値は関葉後わずかに大き くなり､関葉後の約30日間は､約

0.5-0.8 の範囲にあり､それ以降には約 0.9-1.5 の範囲であった｡

_31萱12.温度一光合成速度関係
異なる頻度における,各樹種の温度一光合成速度関係を図-3 ･ 1 0に示す｡

Larcber (1980)の定義によると､最高の光合成速度の90%以上の債が実現す

る温度域を光合成適温という｡この定義に従うと､いずれの樹種においても､

光合成適温は低頻度では低温域に,高頻度では高塩域に存在した｡しかし,光

飽和の頻度55 klxにおける光合成適温は､樹種に関係なく20℃付近に存在した｡

過度一光合成速度関係を示す曲線は,ケヤマハンノヰ(8.5 klx の測定値を

除く)
､ウダイカンバ､ドロノキの場合､高腰度はど､

25℃以上の温度域での

光合成速度の低下が激しかった｡これら以外の樹種では､いずれの照度下でも

温度一光合成曲線の形が,はぼ等しかった｡光合成速度の最高値は願度が下が

ると低下した｡

3-3-3.光合成･呼吸速度の季節変化
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測定頻度を3段階に変化させ､温度一光合成速度関係を

調べた｡

測定照度; ●:55 klx, △:32klx, ◇:8.5klx
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葉塩20℃､願度55 klxの条件下における､ ｢測定葉｣の光合成速度と呼吸速

度の季節変化を図-3 ･

11に示す｡飽和光合成速度が最高値に達するまでに

要する時間は,異形葉型のカンパ類においては,春葉では関築後､約50日であ

った｡一方,夏葉の場合､ダケカンバでは約85日､シラカンパとウダイカンバ

では約80日要した｡

他の樹種では､飽和光合成速度の最高値に達するまでに要する時間は､ケヤ

マハンノキ､ドロノキ,ヤマナラシ､エゾノバッコヤナギ,ハンノキの場合､

閑葉後､約50日を要した｡また､ヤチダモ,ミズナラ､イタヤカエデでは,約

30日､アサダ,オオバボダイジュでは､約40日を要した｡

ケヤマハンノキとハンノキの飽和光合成速度は､ 1 0月下旬から低下した｡

他の樹種では､ 9月下旬から1 0月上旬にかけて飽和光合成速度は低下した｡

どの樹種にも共通して､飽和光合成速度が高い値を維持しているのは､ 7月中

旬から9月上旬であった｡

7月中旬から9月上旬の問における､飽和光合成速度は順次関葉タイプの性

質の強い樹種はど高かった｡例えば,ドロノキ,ケヤマハンノヰの飽和光合成

速度は､ 16-18
mgCO2dm-2hr-1を示し､一斉関葉タイプのイタヤカエデ､サワシ

バでは 7-8 mgCO2d㌔br~1であった｡

葉塩20℃における｢測定葉｣の呼吸速度は､関葉後の約30日間と蒋葉前の約

10日間にはやや増加した｡その間の呼吸速度は低かった｡

ここで､全体をまとめると, ｢測定葉｣について測定した諸横能の季節変化

は､次のように言える｡

1)各々の値の最高値に達するまでの期間(開薫から7月中旬頃まで)には､

比葉面積垂(図-3 ･

7)と葉犀(図-3
･

8)の値の増加は,クロロフ

ィル含量(図-3
･ 6)と飽和光合成速度(図-3 ･ 1 1)の値の増加よ

りやや先行した｡

2) 9月下旬から落葉し終えるまでは､クロロフ ィル含量(図-3
･ 6)と飽

和光合成速度(図-3 ･ 1 1)の減少が平行して認められた｡

3)比葉面積垂は葉厚が最大値に達してから約25日余り経過して､最大値に達

した｡

4) 9月下旬から落葉し終えるまでは,葉厚(図-3 ･ 8)は最大値のまま推

移した｡比葉面積垂(図-3 ･ 7)は､落葉期の最終時に低下した｡比葉

面積垂が落葉期後半に低下する現象は,一斉関葉タイプの樹種に認められ

た｡しかし,ケヤマハンノヰでは判然としなかった｡

40



(nlgCO2 dm-2hr-1 )

ケヤマノ1.ンノミl.●･.･.

卓 △ 4

光
,A
⊂コ

成

逮

皮
●

呼

吹
逮

痩

10

0

20

10

0

4 5 6
.7
8 9 10

ダケカンバl

l

● ◆◆ ･''手:;.

.･･･.･･

:::I.･

アサダ

ll
● ●◆

◆

イタヤカエデ

● l ● l

き｡ .
A

4 5 6 7 8 9 10 11

(月)

図-3･ 1 1 測定真の光合成･呼吸速度の季節変化

測定条件:光合成適温(20℃)
､光飽和

黒印(●,◆) :光合成速度､ 自印(△,∇) :呼吸速度

カンパ類の場合; ●,△ '･春葉, ◆,∇ :夏葉
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;～二ヰ.考察

3-4- 1.葉の発達と気象との関係

【光合成適温の樹種問差】

光合成適温ほ､いずれの樹種も約20℃付近に存在した｡ダケカンバのように

主に亜高山帯にまで分布域を持つ樹種では､光合成適温の幅が低温域を中心に

して広い(小池 1985) ｡

蒋葉広葉樹の光合成適温が20℃付近に存在することは､多くの樹種でも認め

られている(Larcber 1969, 1981)
｡また,光合成適温は､傾次関棄タイプの

ポプラ･ク ローン(Shiba 1978)やダケカンバ(小池 1985)では､季節変化

がはとんど認められない｡反対に一斉開葉タイプのブナでは,光合成適温の季

節変化には約5℃の差が認められている(角蛋 1973)
｡しかしながら,常緑

広葉樹の場合では､この差が10℃以上である(Kusumoto 1961, 1978)｡さらに,

測定時の順化も考えられるので､落葉広葉樹の場合､光合成適温の季節変化は

極めて小さいと言える｡

【棄の生長と気象条件】

図-3 ･ 1 2に,棄の光合成速度と比葉面積垂,それに若葉数(Kikuzawa

1983)の季節変化を､それぞれの最大値を100とする相対値で,気象要因(義

高気温,最低気温､降水量)と併記して示した｡関葉の時期は,ハンノキ類と

シラカンパが4月下旬であった｡他の順次関葉タイプの樹種では､大部分は5

月上旬であった｡

一斉関葉タイプの樹種の関葉時は､大部分が5月中旬であった｡シウリザク

ラが4月下旬であることを除いて､順次関葉タイプに比べると関葉時には,約

20日の遅れがある｡いずれの樹種についても,関葉時の日平均気温は10-13℃

(最低気温 7.5℃､最高気温18.5℃)であった｡

ハンノヰ類を除く順次関葉型タイプと,一斉関妻タイプの落葉時は9月下旬

で､この期問の日平均気温は約13℃ (最低気温 7.5℃､最高気温 18.5℃)で

あった｡順次開葉タイプと一斉関葉タイプの樹種に見られる,落葉期前の8月

噴からの落葉は,葉の老化に起因すると考えられる｡

ハンノキ類の蒋要は年二峰型である(菊沢 1980)
｡第一回目の落葉は,

6

月中旬から始まり､第二回目は他の樹種とはぼ同時期の, 9月下旬から始まっ

た｡第一回目の落葉は芽の構造に起因し(菊沢 1980)
,第二回目の蒋要は葉

の老化と気温との関係が深いと考えられる｡

一方,どの樹種でも関葉時は6月であるが,この月は降水量の年変動が極め
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て小さ く､降水量が生長の制限要因とならないと考えられる｡また,光合成速

度が安定した値を示すのは,どの樹種でも7月下旬から9月上旬であった｡こ

の期問の日平均気温は約23℃で､光合成適温とほぼ一致している｡ 7月下旬か

ら9月上旬の期間は､最高気温･最低気温の年変動が最も小さかった｡また,

降水量にも年変動はあるが､旬ごとに12 mm 程度が毎年期待できる期間である｡

光合成速度ほ､日最低気温が10℃以下になる9月下旬から急激に低下した｡

この傾向は､カンパ類をはじめとして(Koike and Sakagami 1985)
､多くの

温帯軽薄葉広葉樹でも認められている(Larcher 1980)｡

9月下旬に生じる光合成速度の低下の原因はよくわかっていない｡ここでは,
■●

夏緑性広葉樹の葉緑体膜系の冷退障害(Oquist 1983)よりも､ミト コンドリア

膜系が､ 10℃以下の低塩による冷温障害と,老化に伴う生理的障害によって機

能を失う(旭 1981)ことに起因すると考えた｡

3-4-2.葉の発達と機能の樹種問差

【葉の生長】

図-3 ･ 1 3に棄厚､クロロフ ィル含量､比葉面積垂､および飽和光合成速

度の季節変化を模式的に示す｡†;表示はいずれの項目も,最大値を100とする相

対値で示した｡葉の発達は､順次関葉タイプと一斉関葉タイプとに大別できた｡

開票期･落葉期共に順次関葉タイプの樹種の方が､一斉開葉タイプのものより

も長かった｡

順次関葉タイプの樹種では､生育空間を長期間に纏って拡大するのに対して､

一斉関葉タイプの樹種では,生育空間を短時間に確保する開葉様式を持つと考

えられる｡

若葉数の増加に伴うシュートの発達に伴って, ｢測定葉｣では葉厚の完成が

最も先行した｡続いて､比葉面積重､クロロフ
ィル含量､光合成速度の増加の

傾であった｡この順序に従えば､先ず,生存空間を確保し､続いて､光合成機

能が高くなって本格的な生長が始まり,翌年の生長の準備が行なわれることを

意味する｡この順序は､各樹種の林内における生存にとって合理的と考えられ

る(Koike and Sakagami 1985)｡

葉厚が最大値に達する時期は,一斉閑葉タイプの樹種では､ハンノキ類と順

次開藁タイプの樹種より,約2週間速い傾向が認められた｡これは,一斉関葉

タイプの樹種の展莫逆度が､順次関葉タイプの樹種より速いのではなく､順次

閑葉タイプの樹種では,生育の後期に葉厚の大きい妻が生産されることを示し

44



順次閑葉

タイプ(%)

相

霊50

･:･:.':-:I:.1//･.'.二いヽ＼ヽ＼＼＼＼＼＼ヽ＼＼ヽJ

図-3･13 測定葉における葉厚,比葉面積垂､クロロフィル含量,純光合成速度
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ている｡

｢測定葉｣の葉肉商は(図-3 ･ 9)
,生育期の後期に向かうはど大き

くな

る傾向を示した｡これ8ま海綿状組織の発達が,棚状組織より先行していること

を示している(日野ほか1974､ gestak 1985)
｡庇陰下では､海綿状組織は

完成していても､棚状組織の発達が悪くなることがある(天野はか 1972､原

1984)
｡この現象は､海綿状組織の発達が,秘状組織より先行することを反映

すると考えられる｡

【妻の安定期】

｢測定葉｣の葉厚,クロロフ ィル含量､比葉面積垂､および飽和光合成速度

が最大値の90%以上の値を示す期間は,いずれの関葉タイプでも7月下旬から

9月上旬であった｡ 7月下旬から9月上旬の期間は､気象条件も比較的安定し

た時期であり(図-3 ･ 1 2)
､この期問を｢測定葉｣の安定期とみなすこと

ができる｡北米の蒋葉広葉樹でも､比葉面積垂と光合成速度の値が､夏期に,

ある一定値(安定期)を示すことが報告されている(Jurik 1986a, b) ｡

妻の発達を示す形質のうち､飽和光合成速度との対応関係が明瞭なものは､

クロロフィル含量であった｡同一の開棄タイプを示す樹種でほ､飽和光合成速

度の季節変化の概要を把握する場合､葉色を代表するクロロフ.ル含量の相対

値が目安となろう｡しかし､ 7月中旬から9月下旬の安定期で比較すると､ク

ロロフィル含量の絶対値と､光合成速度の絶対値との対応関係は判然としなか

った(図-3
･ 6, 3 ･ 1 1) ｡

【落葉期の樹種問差】

葉の黄(紅)葉の仕方は､順次閲棄タイプでは､出要した順に老化した薫か

ら順に黄(紅)化して落葉した｡一斉開妻タイプの多くの樹種では9月中旬頃

に樹冠先端部分から黄(紅)化し,落葉期を迎えた｡この現象は､以下に述べ

る機構に関係すると考えられる｡

すなわち,順次関糞タイプでは,老化した嚢中の養分を順次回収しつつも､

降霜まで､できるだけ光合成を行なう期間を延ばしている｡これに対して､一

斉関葉タイプでは,落葉前に樹冠のはぼ全薫から,一斉に葉中の養分が回収さ

れると考えられる｡

順次開葉タイプのうちハンノキ類は､ 6-7月頃に緑葉のまま落葉する(菊

沢 1980)
｡この落葉には葉の芽餅化(Kikuzawa 1981)が関係しており,葉

の光合成機能が十分発揮されない状態で､落葉が起こるものと推察される｡さ

らに､ハンノキ類では落葉期に､降霜によって枯死するまで黄化せず着要して
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いる｡この現象は､ハンノキ類には窒素固定能力があり､落葉前に葉中の養分

の回収が十分にほなされていない可能性が考えられる｡

また,ハンノキ類が1 0月下旬になっても緑葉を着けて光合成機能を維持し

ていることが､生長の速さと関係しているのであろう｡落葉期にあっても緑葉

を着けている意義は､高い生長速度を示すポプラ･クローンにおいて認められ

ている(Nelson and lsebrands 1983) ｡
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第 4 章 個葉 の生長 と 光合成 一 呼吸速度

の 糸茎時変イヒ

4-1.目的

葉の生長と光合成機能は密接に結びついている(Tazaki 1959, Saeki 1960,

shiba 1978,沖森1983, Svest'ak 1985, Dickson 1986)｡また,閑葉のパター

ンと光合成速度は､葉の寿命(Chabot and Hicks 1982)や真横(穂積･篠崎

1960､ Ondok 1971)を介して､樹種の生育特性をも反映している(小池 1985

ヽ/

b, Sestak 1985, Koike and Sakagami 1985, 小池 1986, Eoike 1987) ｡

第3章では,関葉タイプ別に真の生長と発達､飽和光合成速度の季節変化の

概要を把捉した｡しかし,棄の諸横能の維持期間をはじめとして,葉の寿命と

光合成能力との関係は,十分に解明されていない｡

この章では,第3章で述べた葉の飽和光合成速度の季節変化を,さらに細か

く検討する｡すなわち､葉の寿命や最大光合成速度維持期間(Koike 1987)と

光合成速度との関係を,関葉タイプを示す当年枝一本当たりの着葉数の季節変

化(以下､葉数の季節変化;菊沢 1986)と関連して解明することを目的とし

た｡

このために,第3章で調べた14樹種の中から､開葉タイプに特徴のある6樹

種を選び､個棄の生長に伴う光合成速度の変化を追跡した｡さらに,葉数の季

節変化と光合成速度との関係から､光合成の場である真の形質と光合成能力を,

樹種問で統一的に比較するための適期を選定した｡

4二2.材料と方法

4-2- 1.研究材料

第3章で葉の発達を調べた材料のうち,順次関妻タイプの性質が強いものか

ら順に,一斉関葉タイプに向かって､樹種名を以下に列記する:

シラカンパ>ウダイカンバ>アサダ>ヤチダモ>サワシバ>イタヤカエデ

この順序を考慮して､以下の測定を行なった｡測定材料の詳細については表-

4 ･ 1に示した｡

光合成測定用の材料は､樹木園植栽木の陽樹冠から採取し,実験室で葉位ご

とに切断した｡ヤチダモは葉柄部で切断した(Koike 1986a)｡他の樹種は､軸

の小片を付けた状態で測定に供した(Koike and Sakagami 1984)｡なお,同一

材料の測定をできるだけ短時間に終えるために,一奇数の棄位の棄のみ測定に供
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嘉一4･ 1 関葉タイプに基づく個妻の光合成･呼吸速度測定材料の一覧

主軸の生長型

関葉タイプ

Jrt頁次関葉 タ イ プ

(中間型)

(異形葉聖)

単軸分枝

(一斉･順次関葉型)

ヤチダモ

イタヤカエデ

-ーー･-･｣斉関葉
ダ
ーイ
ブ

(一斉関葉型)

仮細分枝

シラカンパ

ウダイカンバ

アサダ

●

I

サワシバ

問責タイプの()内の名称の分類ほ､ Kikuzawa(1983)による｡

主軸の生長聖は,磨(1984)による｡
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した(図-4 ･ 1) ｡

葉数の季節変化を測定する材料としては､光合成測定に用いた枝のすぐ隣の

当年枝を対象にした｡なお､ハンノキ類は, 1984年よりハンノキハムシが毎年

発生したために､食害を受けていない単葉を光合成測定用として大量に入手す

ることが困難であったので､この章では対象からtまずした｡

4-2-2.測定方法

【測定期間】

葉数の季節変化の観察と,個葉の光合成･呼吸速度の測定は1985年に行なっ

た｡ただし,アサダの場合､ 1985年の6月と8月には光合成速度の測定ができ

なかった｡そこで､光合成･呼吸速度の経時変化には, 1984年に測定した6月

と8月分の値を1985年の値と合わせて示した｡

【葉数の季節変化】

葉数の季節変化を求めるために､当年枝一本当たりの若葉数と落葉数を数え

た｡測定間隔は, 4月から7月の開葉期と, 9月から1 0月の落葉期には4-

10日ごとで､ 8月から9月には15-20日ごとであった｡対象にした当年枝は樹

種ごとに10-15本である｡棄位は,図-4･ 1に示すように当年枝の基部から

数えた｡

なお､葉数の季節変化は樹冠表層の位置によって､当年枝一本当たりの着斐

数､所要の出葉期間､落葉期間が異なるため(小池はか1983,菊沢1986) ､

光合成測定材料を採取した地上 2.0-3.0 m 付近の当年枝を選んだ｡

【棄長の測定】

葉の生長過程を追跡するために,裏面穣と相関の高い葉長(穂積はか1962,

小池はか1981)を測定した｡図-4･ 1に示すように,葉長としてはカンパ類

では心形の切れ込みを､基部として測定した｡羽状複葉のヤチダモでは､小葉

ではなく,葉の全長を測定した｡

【光合成･呼吸速度の測定】

測定法は､第2章の2-3-3と同様である｡異なる点は光飽和(55 klx)

における光合成速度と,光合成適温下の呼吸速度のみを緯時的に測定した点で

ある｡各々の測定時間は1.5 時間で､前項射を含めると, -樹種の一葉位を測

定し終えるのに､最大4時間を要した｡

カンパ類では葉位が最大13位まであったので､ 8月から9月までは測定に48

時間余り要した｡なお､カンパ類では切断材料でも48時間以内ならば､光合成
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シ ラ カ ンパ

ヤチ ダモ

lst pqi｢of

opposite

leaves

/㌢
対生葉

イ タ ヤ カ エデ

図-4･ 1 葉位の表示法と葉長の測定位置の例

順次閑葉タイプ; シラカンパ(異形葉型)

ヤチダモ(一斉･順次関葉型,羽状複葉)

一斉関棄タイプ; イタヤカエデ(一斉関葉型,対生)

ウダイカンバとシラカンパでは春葉を第1位葉として測定した｡
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横能の低下ははとんどない(Koike and Sakagami 1984) ｡

4-3.結果

4-3- 1.葉数の季節変化と葉の寿命

【葉数の季節変化の比較】

図-4 ･ 2に当年枝一本当たりの葉数の季節変化と､各曲線の名称(若葉曲

線,展開曲線,落葉曲線)を示す｡

着葉数の季節変化を図-4･ 3に示す｡関葉のパターンを比較するために､

当年枝一本当たりの最大若葉数を基準(100)にして,相対値で表示した｡ウダ

イカンバとシラカンパは異形棄型で､関妻後､約25日間は2-3枚の春葉だけ

が確認された｡ 6月中旬から麦藁が開き始めた｡出葉期間はウダイカンバでは

8月上旬､シラカンパでは8月中旬まで続いた｡

シラカンパの閑要は5月初頭から始まり,ウダイカンバより約10日早かった｡

出妻期間はシラカンパで約105日,ウダイカンバで約85日であった｡落葉は両

樹種ともに8月下旬から認められた｡着葉曲線と蒋葉曲線が交差するのは,ウ

ダイカンバが1 0月中旬､シラカンパでは1 0月下旬であった｡

一斉･順次関棄型のアサダとヤチダモでは,カンパ類より出棄期間が短かっ

た｡関要はアサダは5月中旬､ヤチダモでは5月下旬であった｡出葉期間は両

樹種とも約30日であった｡落葉はアサダは8月上旬から,ヤチダモでは8月中

旬から認められた｡着葉曲線と蒋葉曲線が交差するのは,アサダでは1 0月初

頭､ヤチダモでは9月下旬であった｡

一斉関葉空では､サワシバの出葉期間が約20日,イタヤカエデでは約25日で

あった｡蒋要は両樹種とも9月上旬から始まり､着葉曲線と落葉曲線は1 0月

上旬に交差した｡サワシバとイタヤカエデの落葉は, 1 0月下旬までには完了

した｡

【棄位別の葉の寿命】

図-4･4に葉位ごとの葉の寿命を示す｡葉の平均寿命は以下のように定義

する｡

葉の平均寿命-

h

∑L ( i )
I-_1

n

i :当年枝の基部から数えた葉位

L :葉位ごとの葉の寿命

n :当年枝一本当たりの葉数
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(%)

(月)

当

年

枝
■l■巴

本

当
た

り

の

莱

数

図-4･2 葉数の季節変化と各期間の名称

縦軸は当年枝一本当たりの平均値で示した｡
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(枚)ウダイカンバ サワシバ

当

年

枝

本

当
た

り

の

真

数

0
5 6 7 8 9 10 ll

シラカンパ ヤチダモ

… 閑葉曲線

●-■● 若葉曲線
△一-△ 落葉曲線

5 6 7 8 9 10

(月)

イタヤカエデ

図-4･3 若葉数の季節変化

縦軸は当年枝一本当たりの平均値で示した｡
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(日)
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均

寿

令

200

150
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0

150

一oo

50

0
1 3 5 7 9 ll 13 1

当年枝の基

2 3 4 5 6 i 2 3 4 5 6

部か ら 数えた妻位

図-4･4 葉位ごとの葉の平均寿命

縦軸は当年枝一本当たりの平均値で示した｡

縦線は標準誤差を示す｡
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このようにして求めた当年枝一本当たりの葉の平均寿命±標準誤差の値を､

以下に示す｡ウダイカンバで125 ±30日､シラカンパで130±21日､アサダで

138±16日､ヤチダモで136±14日,サワシバで140±4 日､イタヤカエデで､

143 ±5 日｡

葉位ごとの葉の平均寿命の標準誤差は､カンパ類以外は小さく､特にサワシ

バとイタヤカエデが最も小さかった｡ウダイカンバ､シラカンパでは､春葉に

相当する1-2位の葉の寿命は長く､約155日であり,榛準誤差は小さかった｡

さらに､葉位が上がると寿命は短かくなって100日菜摘となった｡標準誤差の

値は葉位が上がるにつれて大きくなった｡アサダとヤチダモでは,第5, 6位

葉の標準誤差がやや大きいことを除けば､斐の寿命の値は約150日と､ほぼ揃

っていた｡

4
-3-2.糞ilL]-.別の盤_全_成･呼吸速度

図-4･ 5に葉位別の葉長と光合成･呼吸速度の経時変化を示す｡測定した

のは,すべて奇数の葉位の葉である｡どの樹種についても飽和光合成速度の義

大値は,葉長が展妻完了時の約80%に達した時点で認められた｡

ヤチダモ以外は,葉位が上がるはど飽和光合成速度も高くなる傾向を示した｡

ウダイカンバでは展葉完了までに第1位葉は45日､第3､ 5位葉で50日､それ

以上では55日を要した｡シラカンパでは､第1位要は50日,第3､ 5位要は40

日､それ以上の葉位では60日を要した｡アサダの第1位要は45日,第3､ 5位

妻では55日,ヤチダモでは､いずれの藁位でも50日を要した｡サワシバではど

の葉位のものも45日,イタヤカエデの第1､ 3位妻では25日､第5位棄では50

日をそれぞれ要した｡

カンパ類の第1位真の飽和光合成速度は､関葉後､約40日で最高値に達して

からわずかに低下し､再び高くなった｡また､葉位が上がると飽和光合成速度

の最高値も高くなった｡との葉位の飽和光合成速度も1 0月初頭には急激に低

下した｡この傾向はシラカンパに顕著である｡呼吸速度は展葉が完了すると低

下し､ 9月下旬にわずかに高くなり､その後,低下した｡

アサダでは関葉後約25日で､飽和光合成速度が最高値に達した｡第1位葉の

飽和光合成速度は第3, 5位棄よりも低かった｡呼吸速度は,どの葉位でも展

葉完了とともに急激に低下した｡ヤチダモでは,一斉に関要した第1､ 3位葉

の飽和光合成速度は最高値に達した後,急激に低下した｡第5位要は最高値に

達するのに約50日を要した｡また,初めの2枚より飽和光合成速度は低かった

56



20

純:

光皇1

孟嘗1
速

uo,

皮.三

葉
′･-=~~㌧ヽ

長 5

5

0

5

､ノ

5

■･･二~~~ヽ

呼Ti: 2
吸TE

逮:-2

度萱｡

純=

光Ii:

合TE

成言
速f2o,

度三

15

10

0

15

葉 10
■ーヽ

長 5
--′ 5

ニ､
o

呼Ib 4

慧嘗2
度昔.

ヽ■_■..■′

ウダイカンバ

シラカンパ

8 9 10 ll

ヤチダモ イタヤカエデ

I:..I.;･!

声忘
図-4･5 個真の光合成･呼吸速度と葉長の経時変化(1985年)

図中の数字は葉位(図-4･ 1参順)を示す｡縦線は標準誤差の最

大値を示す｡アサダの△印は1984年の測定値を示す｡
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が､飽和光合成速度の高い期間はやや長かった｡

サワシバとイタヤカエデの飽和光合成速度は約45日で最高値に達した｡他の

樹種と比べると飽和光合成速度の葉位間の差が少なかった｡展棄完了に伴う呼

吸速度の低下は他の樹種より速かった｡

4-4.考察

4-4- 1. it司真の牡技と光合成速度とq)関係

樹木の生育特性と光合成特性は､当年枝の葉の出葉期間と蒋葉期間の長短ば

かりでなく(丸山 1978, 1979､ Kikuzawa 1983, Koike 1984, Koike et al.

1986,菊沢 1986)
､葉齢(萩原

1973､ Sbiba 1978)
､要の寿命(Boojh

and Ramakrishnan 1982b, Chabot and Hicks 1982, Mooney and Gulmon 1982,

小池 1985b)とも密接に関係している｡

カンパ類の春葉の飽和光合成速度は,最高値に達してから再び高くなり､そ

の後,漸減した｡また､春葉の寿命は夏葉よりやや長く､春要が夏葉の展開の

ためのエネルギー生産に関与していると考えられる(Eozlowski and Clausen

1966, Dickson and Shive 1982, Koike and Sakagami 1985, Eoike 1987)｡こ

のような傾向は,いくつかの植物についても報告されている(Svestak 1985)｡

先駆樹種として生育するカンパ類の特性の一つとして､次のことが挙げられ

る｡即ち,春葉を一斉に展開して,光合成を営むのに必要な最低限の空間を確

保し､その後､次々に夏葉を展開して生育空間を拡大する｡そして,相互庇陰

を受けた要は直ちに落葉する｡また,カンパ類では,葉位が上がるはど､光合

成速度が高い傾向がある｡上位葉ほど光合成速度が高いのは,光条件が上位葉

はど良好になることに対応すると考えられる(秋田 1980) ｡

これに対して､サワシバとイタヤカエデでは,前年から用意されていた葉原

基を一斉に展開する｡これらの要は寿命が長く,飽和光合成速度はカンパ類に

比べて低い(図-4 ･ 5)
｡サワシバとイタヤカエデに見られる生長特性ほ､

例えば,林冠中層や林床など､毎年ある程度予想される環境条件に対応してお

り,生育空間を､前年の同化産物を利用して短時間に確保する生育様式と考え

られる｡

一方,アサダとヤチダモでは､カンパ類とサワシバ･イタヤカエデの中間的

なパターンを示す｡アサダでは第1位葉の寿命は短く,飽和光合成速度も3 ･

5位葉のものに比べて低いが,光合成速度の高い上位葉を次々に展開して生育

空間を確保する｡ヤチダモでは最初の2組を展開して生育空間を確保し､その
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級,林冠の競争状態に応じて葉を展開すると思われる｡

また､ヤチダモでは､稚苗段階の材料の光合成速度は､ 20 klx付近で光飽和

するのに対して､成木になると50 klx付近まで光飽和せず､飽和光合成速度も

高い(Koike 1984)
｡ヤチダモでは､発育段階に応じて,光利用特性が変化す

ると考えられる｡アサダやヤチダモなどの樹種では､林内の孔状地(ギャ ップ､

山本 1981)にも出現する｡これらの樹種では,激しく変化する光環境を有効

に利用しながら,すみやかに林冠の構成種になるような生育特性を持つと考え

られる｡

4-4二2.樹拝聞の比較適期の検討

棄の生育期問の長短は樹種特性の重要なものの一つであり､光一光合成速度

関係の比較を､全生育期問について行なうことは重要である｡しかしながら,

樹種ごとの特性値は,あらゆる条件が整った時期に比較するのが普通である

(村田 1980､ Koike and Sakagami 1985)
｡この章で対象としたのは､すべ

て林冠の構成樹種であり､樹木園の材料を用いている｡従って､いずれの樹種

も光環境としては強光を利用することになるので､飽和光合成速度の比較が樹
′

種特性を探るてがかりとなろう(小島 1975､小池1985♭,Koike 1987) ｡

また､第3葺でも述べたように､生育期の前半(関葉期)と後芋(落葉期)

には,葉の光合成速度が最高になる条件が整わなかったり,光合成生産にとっ

て不利な､低温や寡雨などの気象条件も予想される｡さらに､多樹種を比較の

対象としたので､測定が多年度に渡り､年変動の最も少ない時期を樹種問の比

較の時期として,選択する必要があった｡

葉の飽和光合成速度の最高値は,気象条件が安定し,当年枝一本当たりの葉

数の安定した7月下旬から9月中旬に出現する｡この期問を細かくみると,光

合成速度が最高になるのは､順次関葉タイプの先躯樹種では, 8月下旬から9

月中旬にかけてであった｡一斉関棄タイプの極相的樹種では, 7月中旬から8

月にかけて,飽和光合成速度が最高になった(図-3 ･ 1 2) ｡

生育空間を拡大できる先駆的樹種では,生育後期にまで高い光合成速度を維

持できるのであろう｡これに対して､極相的樹種でほ他樹種との競争によって

生育空間が狭められることが予想されるので､生育の前期に最高の光合成速度

が現われる方が有利なのであろう｡

図-4･ 6には､個葉の光合成速度の経時変化を葉数の季節変化と対応させ

て模式的に示した｡第3~章でも述べたように､生育後期に光合成速度が急激に
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光
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一斉閑葉タ イ プ

時 間 (日)

図-4･ 6 閑葉タイプ別の個葉の純光合成速度の経時変化と葉数の季節変化

との関係の模式図

個葉の純光合成速度の程時変化は葉数の季節変化と対応関係がある｡

図中の数字は葉位を示す｡
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低下する時期は､日平均気温が10℃以下になる時期と一致する｡この光合成速

度の急激な低下のために､個葉の光合成速度の経時変化は(以下､光合成軌跡)

は､順次関葉タイプでは三角形に､一斉関葉タイプでは台形の軌跡を措く(図

-4
･ 7) ｡

さらに,生育期問を通じて最高の光合成速度を比較する場合には､どの棄位

の葉で光合成速度を比較するのかを選定する必要がある｡例えば､ハンノキ類

の第1-3位棄のように早く落葉するものや､カンパ類の春棄のように麦藁よ

り光合成速度が､かなり低い葉の場合は､それらの要は除いて残りの葉で比較

するこ とになる｡

個葉の光合成生産速度は,その形から図-4 ･ 7に示すように､台形と長方

形の和として､次下のように算出できる｡

1

Ps=丁×(a+b)×80%P+bXIO%P

Ps :個棄の光合成生産速度

P :個葉の最大光合成速度

a :上底(90%Pを維持する時間)

b :下底(10%Pを維持する時間)

(2)

このようにして,棄位別に個葉の光合成生産速度を求めた(図-4
･ 8) ｡

当年枝一本当たりの個葉の光合成生産速度の平均値は､シラカンパが最高で,

イタヤカエデが最低であった｡ヤチダモの光合成生産速度の平均値は､ウダイ

カンバより大きかった｡しかし,同じ葉位で比較すると,第5位葉までは､ウ

ダイカンバの光合成生産速度の方がヤチダモより大きかった｡

ここで,葉数の季節変化と個棄の最大光合成速度から,個真の最大光合成速

度が持続されている期間を誘導する｡図-4･9には,葉数の季節変化と各種

期間の名称を示す｡各部の名称については, Kikuzawa(1981)
,菊沢(1986)

を参考にした｡

新妻の展開期問(出葉期間)は,シュートにおける Source-Sinkのバランス

が変化し続ける(Dale 1985, Dickson 1986)
｡従って,全署棄期間から､出

葉期間は除く｡当年枝一本当たりの薫数が増加しなくなった時から､ 50%蒋葉

期間(着葉曲線と落葉曲線が交差する時点から落葉し終わる時点まで)を全署

棄期間から除いた期間を､葉の安定期問と名付ける(小池 1986)
｡葉の安定

期間を､次式のように定義する｡
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順次関葉タ イ プ
一斉関葉タ イ プ

時~.問 (日)

侶葉の畢合成生産速度(Ps)の推定
(台形+長方形に近似した)

ps- ÷(a十b)x80%P･b第一0%P
P:個真の最大光合成速度

a:90%P を持続する時間

b:10%Pを持続する時間

図-4･7 個真の光合成生産量を推定するための各部の名称

光合成速度の軌跡は順次閑葉タイプが三角形､一斉閑葉タイプが

台形に似る｡
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(mgco2 dm-2period~1)

光
A
⊂J

皮

坐

産

100

ウダイカンパ

-----･●･-●･---･-･---･-･1-I●

シラカンパ

●-･･-･-●--I----I-

イタヤカエデ

0 3 7 11 1 3 5 1 3 5

当年枝の基部から数えた葉位

図-4･ 8 棄位ごとに推定された個葉の光合成生産量

破線は当年枝一本当たりの平均値を示す｡

period:各個葉の平均寿命
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図-4･9 葉数の季節変化と各種期間の名称

葉の安定期問=全署葉期間- (出葉期間十50%落葉期間)
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L S P-L D- (L E P+50%L F P)

L S P :葉の安定期問(Leaf Stable Period)

L D :全若葉期間(Leaf Duration)

L E P :出葉期間(Leaf-Emergence Period)

L F P :落葉期間(Leaf-Fall Period)

(3)

葉の安定期問は,第3章で明らかにしたように､ ｢測定葉｣の安定期に相当

する(図-3 ･ 1 2､ 3 ･ 1 3)
｡また､この期問は､ウダイカンバではシュ

ート当たりの最適棄面積指数が実現し､光合成生産量が最大になる時期でもあ

る(坂上 1985) ｡

ここで､葉数の季節変化と個葉の最大光合成速度から,当年枝一本当たりの

光合成生産速度を推定する方法について検討する｡このために､ 7月下旬から

9月中旬付近における最高の光合成速度と､各種着棄期間とを掛けた値を以下

に示す｡

A :真の安定期問を掛けた値

B :葉の平均寿命を掛けた値

C :全着葉期間を掛けた債

これらの値と,当年枝一本当たりの個葉の光合成生産速度(図-4 ･ 8)と

の相関を計算したのが,図--4･ 1 0である｡決定係数(r2 )の値と直線の

傾きの値は､次のようになった｡

決定係数(r2 )の値 直線の傾き

A : 0. 92

B : 0. 84

C : 0. 8 1

0. 7 5

2. 04

3. 3 9

決定係数から判断すると､当年枝一本当たりの光合成生産速度の平均値(図

-4･ 8において,破線で示した)との対応関係が最も良いのは､ A (葉の安

定期問)であった｡従って,真の安定期問が,当年枝一本当たりの光合成生産

速度を推定するのに最も適している(小池 1986)
｡葉の安定期問は,最大の

光合成速度が持続する期間とみなせる｡以上のことから,葉の安定期問を樹種

問の比較の適期とみなす｡
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(mgco2 dm-2peri odll)
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(mgco2dm-2period-1)

【略号】

A:葉の安定期問 βm:ウダイカンパ C｡:サワシバ

B:葉の平均寿命 Bp:シラカンパ Am:イタヤカエデ

C:全書葉期間 oノ:アサダ F〝-:ヤチダモ

図-4.1 0 個葉の光合成生産量と様々な著棄期間から茅出した光合成生産量との

関係
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第 5 章 光 一 光合成速度 関係 と 棄 の 形質

の 上ヒ較

旦二_⊥_｣且坦

前章までは､飽和光合成速度のみを対象に解析を進めた｡その結果,各樹種

の光合成特性は,関葉パターンと密接に関係していることが判明した｡すなわ

ち､ケヤマハンノキやシラカンパのような順次閑葉タイプの先躯樹種では､ヤ

マモミジやサワシバのような一斉閑葉タイプの極相的樹種より,飽和光合成速

度が高く,葉の寿命は短かった｡

一方,森林では林冠の構成木であっても樹冠上部の葉以外は､複雑に変化す

る光環境を効率よく利用して光合成生産を行ない､生長に貢献している｡従っ

て,樹種特性を把挺するためには､飽和光合成速度に加えて､様々な光強度に

対する光合成反応特性をも解明する必要がある(武田 1969b)｡

また､光一光合成速度関係の比較を行なうことによって,光合成の樹種問差

を詳細に調べることができ,森林における樹種ごとの生育環境の解明が可能に

なる(丸山･手島 1972,小池･坂上 1982,小池 1985a, ′ト地･春木 19

85､ Read and Hill 1985)｡

この章では,まず,笥4章で決定した樹種問の比較の適期､すなわち葉の安

定期問に､主要広葉樹30種の光一光合成速度関係を測定して樹種問の差を定量

的に比較した｡次に､樹種問の差が明瞭に現われる飽和光合成速度について,

この差をもたらす原因を,光合成の場である棄の形質と関連して解析すること

を目的とした｡

また､これらの結果を踏まえて､葉の形質と葉の寿命との関係について考案

をく わえた｡

_5-2.材料と方法
5-2T 1.研究材料

材料は第2章と同じである｡詳細については,真一2･ 1に示した｡光合成

測定時には各々の葉齢が､ 60-80日に揃うよう,植物季節(功力･佐々木 19

60)を棄について観察し,関要した順に光一光合成速度関係を測定した｡

光合成･呼吸速度測定後に､葉の形質として,葉厚,葉面積,クロロフィル

含量,比重面積垂を測定した｡解剖特性を調べた材料は､光合成･呼吸速度測

定のための材料を得たシュートの,すぐ隣のシュートから得た葉である｡
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5-2-2.葉の形質の測定

【測定期間】

主要樹種30種の光一光合成速度関係､葉の話形質は, 1984年-1986年に測定

した｡

【葉の形質の測定】

クロロフ
ィル含量､比斐面積垂､葉の解剖特性についての測定方法は､笥3

葦と同じである｡葉厚の測定位置と,解剖観察用の葉片の採取位置については､

図-3 ･

2に示した｡また,図-3
･

4に葉の解剖特性に関する各組織の名称

を示した｡

ここで､蓑-5
･ 1に示すように葉の解剖特性に関して､各種の形質を表わ

す特性値を定義する｡

【葉内空隙量の測定】

葉内空隙量の測定方法には比重法､減圧法などがあるが(長南 1983)
､い

ずれの方法も測定法が複雑であったり､葉を細かく切断するので誤差を伴い易

い｡そこで､ ?okoi and Kishida (1985)め提唱した｢容積密度｣と｢乾物含量｣

の概念を､真に適用して棄内空隙量を算出した｡この方法を用いると,切断な

どによって葉形を損なわずに葉内空隙量を測定できる(小池 1987a.)｡

測定の手順を以下に示す｡

1)陽樹冠の葉を切り枝状にして採取す卑｡

2)切り枝を直ちに室温･暗黒条件下で湿度100%の容器に入れ, 24時間以上

吸水させる｡

3)吸水させた材料の生垂を秤量する｡

4)葉厚はマイクロ･メーターで,葉面積は自動面積計で測定し､乾垂(85oC

48時間)を求めた｡

なお,棄厚の測定にほ測定時間を短縮するために,マイクロ･メーターを用

いた｡このために､測定方法の検討を行なった｡すなわち､解剖切片を顕微鏡

に装着した接眼マイクロ･メーターで測定して､葉厚の値を求めた｡次に､マ

イクロ･メーター(三豊 K.K.)を用いて測定した葉厚の値と接眼マイクロ･メ

ーターで測定した重厚の値との関係を調べた(図-5
･ 1)
｡どの樹種の測定一

俵も相対誤差10%の範囲であり､対応関係はよかった｡従って,葉厚の測定に

は,マイクロ･メーターを使用しても､一定の精度は期待できる｡

葉内空隙量は,妻がクチクラ層,葉肉,空隙から構成されており,乾燥によ

って失われたものは大部分が水であると仮定して,次式によって算出した｡
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義-5･ 1 真の縦断面における各組織の名称と特性値の定義

名称 (略記号)

葉厚(D)

葉肉厚(Dm)

クチクラ層(D c) :向細面と背細面の和

衷皮細胞層(D e) :向細面と背細面の和

秘状組織層(Dp)

海綿状組織層(D s)

クテクラ率 -D c/D

葉 肉 率 =Dm/D

梯状組織率 =Dp/D

海綿状組織率=D s/D

葉内空隙率-V aノv ∫

(クチクラ層/葉厚)

(葉肉厚/葉厚)

(梯状組織厚/葉厚)

(海綿状組織厚/葉厚)

(葉内空隙量/葉の生容量)

ク チク ラ層(Dc )

1

㍗-'L~†L't
I;･,_:::･ふf'･1:
A.･･･LH:v.ii

--I
t･･..:･･･:･･:･･

■

1

醍
屈(De )

棚状組織周(Dp)

I
l

海綿状組織(Ds )

…毒≒tクチタラ層表皮細胞周

ド ロ ノ ヰ ケヤ マハ ンノ ヰ
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た

葉

厚

0.1 0.2 0.3

接眼マイクロ･メーターで測定した葉厚

o･4D

(mm)

図-5･ 1 接眼マイクロ･メーターで測定し}=葉厚とマイクロ･メーターで測定

した葉厚との関係

実線は両者の比の値が1､破線は±1 0%の相対誤差を示す｡

【略号】

Ja:オニケルミ Pm:ドロノキ Ps'.ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノヰ Bd:ヤエガワカンパ 8e:ダケカンバBm･'ウダイカンパ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Qm:ミズナラ Ud:ハルニレ

uI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エ･/ヤマザクラ Pss:シウリザクラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj‥シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハリギ7) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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マイクロ･メーターまたは

グリーン･メーター

･言ご,-≡:三二言二tt:よる
測定位置

図.-3 ･ 2クロロフィル含量と葉厚の測定位置と解剖特性の観察部位
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(W f
-W d)

V f =

,Dw

W d

+下丁-+ va BI H i:

V ∫ :藁の生容量

W f :葉の生垂

W d :葉の乾垂

♪w:乾燥によって失われた物質の密度

_βd
:真の乾物の密度

V a :葉内空隙量

ここで､.Owは乾燥によって失われた物質が,すべて水であると仮定した｡こ

のため,jaw-1とした｡また,Yokoi and Eishida (1985)によると,葉の

乾物の密度､ ♪dは､ ♪d=1･40-1･50の範囲にある｡本稿においては､βd
= 1.45 を採用した｡

また,葉内空隙率く%)は､次式で定義される｡

V a

葉内空隙率 -

V ∫
(2)

【葉肉細胞表面積の測定】

細胞表面積の測定法は幾通も考案されている(I)engler and Mackay 1975,

Nobel 1975, Parkhurst 1982, Morris and Thain 1983, Raskin 1983 )
｡本

稿では､測定方法が簡便でよく用いられている Nobelの方法(1975)を採用

した｡

Nobelの方法とほ,棚状組織の細胞は両端が半球の円筒形に,海綿状組織の

細胞では球､または秘状組織と同様の形を仮定して表面積を算出するものであ

る｡単位葉面積(A)当たりの葉肉細胞表面積(Ames )をAmes /Aと表示

する(Nobel 1975)
｡写真に撮った葉の解剖切片を用いて測定した｡算出方法

は､図-5
･ 2に示す｡

5-2-3.光-､'･合成速度関係の測定と定式化

測定方法は､第2章で示した｡測定条件は図-2 ･

3に示した｡光合成特性

を特徴付けるのは､ 1)強光填での飽和光合成速度, 2)弱光填での光利用効

翠(光一光合成曲線の初期勾配と見かけの光量子収量に代表される)
,である｡

光一光合成速度関係を量的に比較するためには,この関係を定式化する必要

がある｡定式化のために,古くから数多くの式が考案されてきた(Thoroney

1979)
｡これらは､次の三つに大別される｡
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両端が半球の円筒が1つ､球が3つa?場合
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(旦芋

異なるタイプの,両端が半球の円筒が2つの場合

図-5･2 単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積(Anes /A)の算出法

細胞を両端が半球の円筒(主に棚状組織)または球(主に海綿状組

織)と夜定して計算した(Nobel 1980) ｡
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1)直線で表現するBlackmann の式(1905)

2)直線と曲線を組み合わせた Linder et al.の式(1981)

3)双曲線式

3)の双曲線式は, Tamiya (1951)が導入して Monsi und Saeki (1953)が群

蒋の物質生産の解析に適用して以来､伝統的に用いられている｡これらの式の

持つ意味は,個棄の解剖学的特徴に着目して,生化学的測定によって吟味され

た(Terasb主ma and Saeki 1986) ｡

さて,森林の光環境は､強光域から弱光頓にまで複雑に変化する(玉井 19

74)
｡また,下層木の生存にとって,光斑が重要な役割を担うことも指摘され

た(In° and Oshima 1979)｡このように様々に変化する光強度に対して､光一

光合成速度関を一本の線で近似できる双曲線式は,森林を構成する樹種の光合

成特性を統一的に解明するのに通している｡この双曲線式は次式で表わされる｡

Pn=
b･ 1

1 + a･ ∫

Pn :純光合成速度

F7 :呼吸速度

a､ b :係数

L :葉面上の頗度

(3)

この係数a､ bは Hozumi et al. (1971, 1972)によって吟味され,両者共

に対象となる植物が生育していた光環境の関数であることが解明された｡係数

a(klx-I)は,理論的光飽和における絵光合成速度の半分の値を実現する頻度

の逆数で､係数b (mgCO2dm-2hr-1klx-1または mol･E~l)は光一光合成曲線の原

点付近における初期勾配を表わす｡なお,係数bと､ Bj6rkman(1981)や Lin-

der et al. (1981)のいう､見かけの光量子収量申(mol･E-1)とほ､単位は等

しいが､異なるものである｡

見かけの光量子収量の求め方を図-5 ･ 3に示す｡光一光合成速度関係を測

定した温度条件下での呼吸速度と,光量子束密度の増加に伴って､光合成速度

が直線的に増加する範囲で測定された光合成速度の値を,直線で回帰した｡こ

うして得られた直線の勾配を,見かけの光量子収量とした｡

光合成速度が直線的に増加するときの光量子束密度は,一般に100〟E･m-2s-I

付近の値である(Limier et al. 1981, Ludlow 1981, Agata et al. 1985) ｡
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図-5 ･ 3 光一光合成曲線の各部名称と見かけの光量子収量の求め方

I申:基準光量子束密度(100 JLE･m-2s-l付近の値)
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この付近の光量子束密度を基準光量子束密度(Jo)と呼ぶ｡

光強度と光合成速度との関係を定式化するときには､穂積･篠崎(1960)の

相対誤差最小の方法を用いた｡

光補償点( lc)は,次式で算出した(Koike and SakagaTni 1985) ｡

Jc-
b- a･F7

斤:呼吸速度

(4)

a､ b :係数(上述の係数)

これらの定式化によって得られた各樹種の初期勾配(b) ､理論的光飽和時

の絵光合成速度(b/a )
､光補償点(

Jc)について標準得点を計算した｡

標準得点の求め方を,次式に示す｡

Sij-〟 j
D ij =

α J

Dij:ある樹種iの特性j の標準得点

Sij:ある樹種iの特性j の値

〟j :ある特性j の平均値

a j '.ある特性j の値の標準偏差

(5)

各々の樹種のそれぞれの特性値について標準得点を合計し､順位付を行なっ

た｡この標準得点の合計値は次式で求めた｡標準得点の合計値(合計値)を基

準にして､樹種ごとの光利用特性の類型化を試みた｡

S Diくn)=∑Dij (6)

S Diくn):ある樹種iの特性値n個の標準得点の合計値

Dij:ある樹種iの特性j の標準得点

且二且｣塵_塞

5-3- 1.光反応特性

図-5 ･4に葉温20℃における光一光合成速度関係を示す｡光飽和域は,オ

ニグルミ,ハンノキ類,ヤナギ類,カンパ類では50-60 klxであった｡ニレ類,

サクラ類､ミズナラ,ホオノキ,カツラ,アズキナシ､シナ類,ハリギリ,ヤ

76



(mgco2dm-2hr-1)

純

光

令

成

逮

皮

20 40 60 0 20 40 60

光量子束密度(pE･m-2s-1) / 頻 度(klx)

図-5 ･ 4 蒋葉広葉樹の光一光合成速度関係(光合成適温20℃で測定)

縦線は標準誤差を示す｡
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チダモ､ミズヰでは30-40 klxに存在した｡アサダ,サワシバ､カエデ葉貞では

20-30 klxであった｡

全体の傾向としては,先駆的樹種の方が極相的樹種より光飽和域が高かった｡

図-5 ･ 5に葉温20℃,頗度55 klxにおける絵光合成速度( Pg)から光合

成適温[葉温20℃]下での呼吸速度との関係を示す｡絵光合成速度は次式を仮

定する｡

Pg =Pn +R

pg :総光合成速度

Pn :純光合成速度

F7 :呼吸速度

(6)

カンパ類,ヤナギ類､ハンノキ類では､絵光合成･呼吸速度,ともに高い傾

向があり,シウリザクラ,ブナ,アサダ､サワシバ､カエデ類では両者ともに

低い傾向にあった｡これらの中間に位置したのは,オニグルミ､ミズナラ,ニ

レ類､カツラ､ホオノキ,シナ類,ミズヰ､ヤチダモであった｡

図-5 ･ 6に光一光合成曲線の初期勾配(b)と理論的光飽和時の絵光合成

速度(最大光合成速度､ b/a)との関係を示す｡初期勾配の小さいオニグル

ミ,カンパ類､ヤナギ類､ハンノキ類,ナナカマド､ヤチダモなとの樹種ほ､

最大光合成速度が高かった｡

これらに対して,初期勾配の大きいブナ､アサダ､サワシバ､イヌエンジュ,

シウT)ザクラ,カエデ類の最大光合成速度は低かった｡これらの中間に位置し

たのは､カツラ､ミズナラ､アズキナシ､エゾヤマザクラ､シナ類,ハリギリ､

ホオノキなどであった｡

初期勾配(b)と算出された光補償点( Ic)との関係を図-5･7に示す｡

オニグルミ､ケヤマハンノキ,シラカンパ,ナナカマド,ヤチダモなどのよう

な順次関棄タイプでは,初期勾配は小さくて光補償点が高かった｡反対に,初

期勾配の大きいアサダ､エゾノバッコヤナギ,シウリザクラ､ヤマモミ ジでは､

光補償点が低かった｡これらの樹種の中間に位置するのは､ドロノヰ､ウダイ

カンバ､ミズナラ､カツラ､アズキナシ､ハリギリ,ホオノキ,シナ類なとで

あった｡

Linder et al.の方法(1981)で算出した,見かけの光量子収量(申)と初

期勾配(b)との関係を図-5･8に示す｡全体としては､見かけの光量子収

量の値が大きいと初期勾配も大きい傾向があった｡見かけの光量子収量の最小
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図-5 ･ 5 呼吸速度と絵光合成速度との関係(光合成適温20℃で測定)

各々の値は5-10回の測定結果の平均値｡

縦横樺は標準誤差を示す｡

ia?言'=グルミ,m‥ド｡ノキPs‥ヤマナラシ S如ゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj･･ハンノキ Bd･･ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

uI:オヒョウ Mo:ホオノヰ CJ･:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss'･シウT)ザクラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハリギ1) Co:ミズキ Fm'･ヤチダモ
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b/a (mgco2dm-2hrニー)

哩
壬ム
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柿
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逮
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1.0 2.0 3.0

光一光合成曲線の初期勾配(mgCO2dm-2hr-lklx~1)

図-5･6 初期勾配(b)と理論的光飽和時の絵光合成速度(b/a )との関係

各々の値は5-10回の測定結果の平均値｡

縦横樺は標準誤差を示す｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エ･/ノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ A)･:ハンノキ Bd･･ヤエガワカンパ Be･･ダケカンバBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

uI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ
Pss:シウ1)ザクラー

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハリギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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捕
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点

1.0 1.5 2.0 2.5 3.0

光一光合成曲線の初期勾配(mgCO2dm-2hr-1k-x-1)
b

図-5･7 初期勾配(b)と光補償点(Ic)との関係

各々の値は5-10回の測定結果の平均値｡

縦横樟は標準誤差を示す｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ
Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ OJ･:アサダ Fc:ブナ Qm:ミズナラ Ud:ハルニレ

ul･.オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウT)ザクラ

sa:アズキナシ Sc･･ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap･･ヤマモミジ

TJ･:シナ/+ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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b (mgco2dm-2hr-7klx-7)
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図-5･8 見かけの光量子収量(¢)と初期勾配(b)との関係

見かけの光量子収量(◎)は Linder et al. (1981)の方法で

算出した(図-5･3) ｡

破線は各々の値の上限と下限を示す｡

【略号〕

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

uI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウT)ザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am'.イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギT) C'o:ミズキ Fm:ヤチダモ
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値は､ブナに認められた 0.022mol･E~1であった｡最大値は,ドロノキに認め

られた 0.044 mol･E~1であった｡大部分の樹種の見かけの光量子収量は
0.030

-o.o40 mol･E-1の範囲にあった｡

_5

ここでは､葉の形質として,葉面積､比葉面積垂､そして要厚について調べ

た｡さらに､各組織の厚さ,葉内空隙量､それに葉肉細胞の表面積を代表する

ものとして､ Ames /A (単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積率)を測定した｡

これらの値と光合成速度との関係を調べた｡

【棄の解剖特性と葉内空隙量】

図-5 ･ 9に比棄面積垂と葉厚との関係を示す｡比葉面積垂が大きいと葉が

厚い傾向があった｡比葉面積垂は 6-10mg･cm-2の範囲に,葉厚は,ドロノキ

を除くと0.10-0.28 mm の範囲にあった｡カエデ類､アサダ､サワシバは両者

共に小さく､ドロノキ､ヤエガワカンパ,オヒ
ョウでは両者共に大きかった｡

図-5 ･ 1 0はクチクラ率と葉肉率との関係を示す｡クチクラは保護組織で

あり､葉肉は葉緑体の存在する場所であるが､両者の間に一定の傾向は認めら

れなかった｡

図-5 ･ 1 1は葉厚に占める棚状組織と海綿状組織の存在率を示す｡両者の

問には負の相関が認められた｡棚状組織率(D p/D)が高いのは,オニグル

ミ､エゾノバッ コヤナギ,カツラ,ヤマナラシ､エゾヤマザク ラ､ヤチダモで

あった｡反対に,海綿状組織率(D s/D)の高いのは,アズキナシ,シナノ

辛,オオバポダイジュ,ホオノキ､アサダ,ハンノキ､ドロノキであった｡

次に,海綿状組織をはじめ､葉肉組織の中に顕著に見られる空隙について述

べる｡図-5
･ 1 2は葉内空隙率(V a/V ∫)と葉面積との関係を示す｡両

者の問には一定の傾向がなかった｡

図-5 ･ 1 3は葉厚と葉内空隙率との関係を示す｡全体としては,葉が厚く

なると葉内空隙率が増加する傾向があった(小池 1987b)｡しかし､ドロノキ

を除くと,この傾向は認められなくなった｡例えば､アサダでは棄厚が0.12nn

であるのに,棄内空隙率は34.0%で大きく,ケヤマハンノキの葉厚は0.22mで

あるのに,葉内空隙率は16.5%で､アサダの半分であった｡

図-5 ･ 1 4は葉内空隙率(V a/V f)とクチクラ率(D c/D)との関

係を示す｡葉内空隙率が増加するとクテクラ率が低下する傾向があった｡葉内

空隙率が低くてクチクラ率が高いのは,ミズナラ､イタヤカエデ､ブナ､ナナ
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12

図-5･9 比葉面積垂と葉厚との関係

各々の値ほ1 0回の測定結果の平均値｡

縦横樺は標準誤差を示す｡

【略号〕

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ 8e:ダケカンバBm:ウダイカンパ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

ul:オヒョウ Mo:ホオノキ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss:シウ')ザタラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナバ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハ1)ギ') Co:ミズキ Fm･'ヤチダモ

84



Dm/D (%)

●
Fh7

.Fm.cj

●Ho

.F{Kp

･ ud･ u
[
･ ijTj･

+5o

●仙

p4p

+Tm

.Ah

+Cb

●Fb

●血

r=-o.23 ns

+Fc

●Oj.也
● 5/)

+
8d

+Be

●Cc

+8p

●伽

●5c

+Om

+^m

4 6

クチタラ率 (o/o)

10

Dc/D

図-5･ 10 クチクラ率と葉肉率との関係

クチクラ率:葉厚に占めるクテクラ層の割合｡

葉 肉 率:葉厚に占める葉肉層の割合｡
【略号〕

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Af7:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

Ul:オヒョウ Mo:ホオノヰ CJ･:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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Ds′D (%)

削犬組織率(a/o) Dp/D

図-5･ 1 1 棚状組織率と海綿状組織率との関係

棚状組織率:葉厚に占める棚状組織層の割合｡

海綿状組織率:葉厚に占める海綿状組織層の割合｡

【.略号】

Ja:オニケルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ 8d:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Qm:ミズナラ Ud:ハルニレ

U/:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウT)ザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa.･イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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図-5･ 12 葉内空隙率と単葉の葉面積との関係

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノヰ Bd:ヤエガワカンパ
Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

uI:オヒョウ Mo:ホオノヰ CJ･:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリサクラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm･･オオバポダイジュ Kp:ハリギリ Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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Va/Vf (A)

0.3

葦 原 (mm)

図-5･ 13 葉厚と葉内空隙率との関係

各々の値は1 0回の測定結果の平均値｡

暮従横棒は標準誤差を示す｡
【喝号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

U/:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウ.)ザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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図-5･ 14 クテクラ率と葉内空隙率との関係

Dc/D

10

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ A)･:ハンノヰ 8d:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Qm:ミズナラ Ud:ハルニレ

UI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss:シウリザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノヰ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハリギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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カマド,エゾヤマザクラであった｡これに対して､棄内空隙率が高くてクチク

ラ率の低いのは､ドロノキ,カツラ､オヒ ョ ウ､イヌエンジュであった｡

図-5 ･ 1 5は葉肉厚(Dm)とAmes /Aとの関係を示す｡両者の問には

正の相関があった｡葉肉部分が増えると,葉肉細胞表面積も増加した｡

図-5 ･ 1 6に葉内空隙率とAmes /Aとの関係を示す｡ドロノキとカツラ

が両者共に大きな値を示したので､全体として要内空隙率が増せばAmes /A

が大き くなる傾向が認められた｡しかし､この二樹種を除くと､葉内空隙率は

5-35%､ Ames /Aは20-60の範囲に存在し,葉内空隙率が高くなっても､

Ames /Aの増加の程度は小さかった｡

【葉形質と光合成速度】

ここでほ,樹種問差を比較するために､飽和光合成速度(光合成適温,光飽

和時の純光合成速度)と妻の詩形質との関係を調べた｡さらに､低願度域での

光利用特性を検討するために,クロロフ
ィル含量と見かけの光量子収量との関

係を調べた｡

図-5 ･ 1 7に葉面積と飽和光合成速度との関係を示す｡両者の問には一定

の傾向はなかった｡

図-5 ･ 1 8に葉厚と飽和光合成速度との関係を示す｡葉が厚いはど,光合

成速度が高い傾向が認められた｡葉厚と飽和光合成速度共に､ドロノヰが最大

で､カンパ類､ハンノヰ類がこれに続いた｡これらに対して､カエデ類,ブナ､

サワシバ,アサダなどは葉が薄く､飽和光合成速度も低かった｡

図-5 ･ 1 9に比葉面積垂と飽和光合成速度との関係を示す｡全体としては,

比棄面積垂が大きいはど,飽和光合成速度の値が高い傾向が認められた｡しか

し,両者の値が共に高いドロノヰを除くと,大部分の樹種の比妻面積垂は 5-

10mg･cm-2の範囲に存在した｡飽和光合成速度の範囲は 8.5-17.5 mgCO2dm-2hr-1

であった｡

図-5 ･ 20にクロロフ
ィル含量と飽和光合成速度との関係を示す｡両者の

問には正の相関があった｡個別に見ると､ケヤマハンノヰはクロロフィル含量､

飽和光合成速度共に高かった｡カエデ類､ブナ,シウリザクラは両者共に低か

った｡大部分の樹種のクロロフィル量は 3.5-5.5mgChl･dm-2の範囲にあった｡

飽和光合成速度の範囲は 8.5-20.5 mgCO2dm-2hr-lであった｡

次に､見かけの光量子収量とクロロフィル含量との関係を図-5 ･2 1に示

す｡全体としては,クロロフ ィル含量が増加すると見かけの光量子収量が高く

なる傾向を示した｡図中_の曲線は,嚢中のクロロフ ィル含量が一定値を越える
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図-5･ 15 葉肉厚と単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積(Ames/A)との関係

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Af7:ケヤマハンノキ Aj:ハンノヰ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Qm:ミズナラ Ud:ハルニレ

Ul:オヒョウ Mo:ホオノヰ C)･:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウ')サクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハ.)ギ') Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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図-5･ 16 葉内空隙率と単位妻面積当たりの葉肉細胞表面積(Ames/A)との

関係

【略号】

Ja:オニケルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ 8d:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc･･サワシバ Oj:アサダ Fc･･ブナ Qm:ミズナラ Ud'･ハルニレ

uI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウ1)ザクラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノヰ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハリギリ Co:ミズキFm:ヤチダモ
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Fhs (mgco2d応2hr-1)
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図-5･ 17 単葉の葉面積と飽和光合成速度との関係

飽和光合成速度は光合成適温,光飽和時の光合成速度を意味する｡

以下同様｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノヰ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

U/:オヒョウ Mo:ホオノヰ cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss:シウリザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギ.) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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Pns (mgco2dm-2hr-1)

図-5･ 18 葉厚と飽和光合成速度との関係

各々の値は5-10回の測定結果の平均値｡

縦横樺は標準誤差を示す｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ A)･:ハンノヰ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカン′ヾBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud'･ハル土レ

u/:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ
Pss:シウリザクラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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Pns (mgco2dm-2hr-1)
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図-5･ 19 比葉面積垂と飽和光合成速度との関係

各々の値は5-ー10回の測定結果の平均値｡

縦横樺は標準誤差を示す｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノヰ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

UI:オヒョウ Mo:ホオノヰ CJ･:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリサクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj･'シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp･'ハT)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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Pns(mgco2dm-2hr-7 )
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クロロフィル含量(mgchl･dmT2) Ch/

図-5･20 クロロフィル含量と飽和光合成速度との関係

クロロフィル含量ほ Mackinney (1941)の方法で求めた｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd･･ヤエガワカンパ
Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Qm:ミズナラ Ud:ハルニレ

U/:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss:シウ')サクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエッジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギリ Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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図-5･21クロロフィル含量と見かけの光量子収量(¢)との関係

図中の曲線はC-D曲線の第Ⅳ型(Shinozaki and Xira 1961)で

近似した｡これはクロロフィル含量が一定値を越えると見かけの光

量子収量は変化しないという､ Gabrielson (1948)以来の定説に基

づく｡

【噂号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノヰ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj･'アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud･･ハルニレ

u/:オヒョウ Mo:ホオノキ cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリザタラ

Sa:アズキナシ Sc･･ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハ')ギ7) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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と､見かけの光量子収量は増加しなくなるというGabrielson (1948)以来の測

定結果に基づいて(鮫島･玖村 1975)
,両者の問の関係を,頭打ちのある曲

線式で両者を近似したものである｡曲線のあてはめには, C-D則Ⅳ型を採用

した(Shinozaki and Eira 1961) ｡

エゾヤマザク ラ,ホオノヰ,ケヤマハンノキ,イヌエンジュはク ロロフ ィル

含量が約 6 mgChl･dm12程度と高く､見かけの光量子収量は0.035 mol･E~1付近の

値を示した｡これらに対して,ブナ､イタヤカエデ,シウリザクラ,ナナカマ

ド,ヤマモミジでは,クロロフィル含量が約 3mgChl･dm-2と低く､見かけの光

量子収量は0.025 mol･Eづ付近の値を示した｡

5‥_-4.考案

ここでは,樹種の生育特性を葉の構造･横能と葉の寿命に着目して光合成特

性について考案する｡

5-4二1.光利用特性の類型化

まず､光一光合成速度関係から求めた特性値である初期勾配(b)
､最大光

合成速度(b/a )
,光補償点(

Jc)から,樹種ごとの標準得点を本章の

(5)式を用いて計算した｡これらの合計値を本章の(6)式から求め,光利

用特性を類型化した｡

蓑-5 ･

2は,それぞれの標準得点の合計値によって, 30種を強光利用型か

ら弱光利用型へと並べたものである｡

図-5 ･ 22に,光一光合成速度関係を基にした光利用特性の類型化を､模

式的に示した｡光一光合成曲線の形から,つぎの三つにタイプ分けした｡

強光利用型:飽和光合成速度､光補償点の値が高く,初期勾配が小さい

弱光利用型:飽和光合成速度,光補償点の値が低く､初期勾配が大きい

中 間 型:飽和光合成速度,光補償点､初期勾配の値が中間に位置する

ところで,落葉広葉樹の耐陰性の程度は,柳沢(1981)によると,ブナが陰

性であることを除いて,他の樹種は,陽性か中間的ということになっている｡

しかし,光合成を基礎にした光利用特性の類型化によって､ケヤマハンノキか

らダケカンバまでが強光利用型､ミズナラからサワシバまでが中間型､イタヤ

カエデからヤマモミ ジまでが弱光利用型に区分された(義一5 ･ 2) ｡

5-4-2.葉の安定期問と光合成速度との関係
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義-5 ･ 2 光一光合成曲線に基づく主要落葉広葉樹の光利用特性の類型化と

耐陰性の序列化

光利用特性 和 名 耐陰性の程度

強光利用型

1

2

3

4

5

6

7

8

9

1 0

1 1

1 2

1 3

14

1 5

1 6

1 7

1 8

1 9

ケヤマハンノキ

シラカンパ

ナナカマド

ヤチダモ

オニグルミ

ヤエガワカンパ

ドロノキ

ハリギリ

ダケカンバ

ミズナラ

ウダイカンパ

オオバボダイジュ

カツラ

エゾヤマザクラ

ホオノヰ

アズキナシ

ヤマナラシ

シナノキ

サワシバ

イタヤカエデ

ノヽノレニレ

イヌエンジュ

オヒ ョウ

ミズキ

シウリザクラ

ブナ

アサダ

ハンノキ

5.6

5.5

4.1

3.7

3.0

2.2

1.6

1.5

I.4

0.7

0.6

0.2

0.1

-0.3

-0.4

-0.5

-0.7

-0.8

-1.0

-1.3

-1.5

-1.6

-1.9

-2.0

-2.1

-2.2

-2.8

-3.4

エゾノバッコヤナギ ー3.9

ヤマモミ ジ
ー4.4

H

H

I

I

I

H

H

I

H

I

H

I

I

H

I

i

H

I

Ⅰ

i

H

I

H

I

L

H

H

H

I

合計点は､初期勾配､光補償点､理論的光飽和時の総光合成速度ご

との標準得点を合計した値｡耐陰性の程度(H､ I, L)は,柳沢

く1981)の肇料による｡ H:陽性､ Ⅰ :中性､ L:陰性
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図-5 ･ 22 光一光合成速度関係から見た光合成特性の類型化の模式図

強光利用型:飽和光合成速度と光補償点が高く,初期勾配が低い

弱光利用型:飽和光合成速度と光補償点が低く,初期勾配が高い

中 間 型:飽和光合成速度､光補償点､初期勾配が中間的
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図-5 ･ 23に葉の安定期問と飽和光合成速度との関係を示す｡葉の安定期

問は第4葦の図-4 ･ 1 0に示したように､飽和光合成速度の最大値が維持さ

れる期間である｡順次閲葉タイプの樹種は左上に､一斉閲葉タイプの樹種は右

下に位置し,両者の中間タイプである一斉･順次関葉型の樹種ほ両者の問に位

置する｡

順次閲妻タイプのヤナギ類,ハンノヰ類,カンパ類などは,強光利用型であ

り､先躯性に富む樹種である｡これらの樹種でほ､光合成速度は高いが､葉の

安定期問の短かい妻を次々に生産し､相互庇陰によって光合成速度の低下した

葉を､次々に入れ替える生育特性を持つ｡この結果,長期間に纏ってシュート

を伸ばし､生育空間を拡大することができる｡

これに対して,極相樹種的性質の強い一斉関妻タイプのシウリザクラ,ブナ,

サワシバ,カエデ類は弱光利用型である｡これらの樹種では､前年から用意さ

れていた葉原基を､貯蔵養分を利用して短時間に展開し､シュートを伸長させ

る｡弱光利用型の樹種は､光合成速度は低いが,葉の安定期問の長い葉を生産

して,林内での生育空間を確保すると考えられる｡

さらに,関葉期は一斉関葉タイプの樹種(シウリザク ラは除く)の方が､順
■

次開葉タイプより遅い｡これは,一斉関葉タイプの樹種では,林内あるいは林

冠を主な生育場所とするので,その環境が前年とあまり大きくは変化しないこ

とに対応すると思われる｡

一方,ハリギり,ホオノキ､カツラ､シナノキ,ヤチダモなどは,順次関葉

タイプと,一斉閑葉タイプの中間的樹種である｡これらの樹種は,稚苗時には

弱光を利用するが,ある程度大きくなって林冠の構成木となれば,強光を利用

するように変化する(Eoike et al. 1986,小池･肥後 1987)
｡この光合成

特性によって､ハリギリ､ホオノキ,カツラ,シナノヰ,ヤチダモなどは林冠

木が伐採や属倒によって欠如してできる孔状地(ギャ
ップ)にも,生育するこ

とができるのであろう(Vat.t 1947, Okali 1976) ｡

また,順次閲葉タイプの樹種では光合成･呼吸速度が共に高く,一斉関葉タ

イプでは低かった｡前者の方が代謝速度が高いと思われる｡

旦二__4_.- 3.葉形質と光㈱

ここでは､光一光合成速度関係,葉厚(丸山･手島 1972)
,葉の解剖特性

(El-Sharkaway and Hesket.h 1965,日野はか 1974､ Terashima and Saeki

1985, Parhaust 1986,小池 1987a)を手掛かりにして､先ず､低層度域にお
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図-5･23 葉の安定期問と飽和光合成速との関係

閑葉パタンはEikuzawa (1983)から引用した｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

Ul:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギリ Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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ける光合成の樹種間差を検討する｡次いで,高頻度域での飽和光合成速度の樹

種問差を規定する要因について論議する｡

【弱光域での光合成特性】

木本植物は､マングローブとト ウダイグサ科のある種を除いて,現在までに

調べられたものほすべてC3 植物である(Scbaedle 1975, 村田 1980, Pear-

cy and Ehleringer 1984)
｡同じC3

植物である草本植物の見かけの光量子収

量は平均 0.050
mol･E~1付近の値を示す(Ehleringer and Pearcy 1983)

｡し

かし, L上nder et al. (1981)の方法で得た落葉広葉樹の見かけの光量子収量は,

平均0.034 ( ±0.005) mol･E~1と草本の値(Ludlow 1981, Agata et al. 19

85)に比べると低かった｡この度囲の一つとして､華中のク ロロフ ィル含量が

考えられる｡

クロロブィル含量は 5
mgChl･d打｢2Ⅵ上であれば､見かけの光量子収量に影響

しない(鮫島･玖村 1975, Bj6rkman 1981 )
｡今回の測定値は､平均

4.25

( ±o.94) mgChl･dm~2とやや低かった｡従って､葉中のクロロフィル含量が増

加すると見かけの光量子収量が増加し(図-5 ･ 2 1)
､弱光域での光利用効

率が高まるような範囲にクロロフィル含量が存在した｡すなわち､ブナ,イタ

ヤカエデ,シウリザクラなど一斉閲葉タイプの樹種がこれに相当する｡

見かけの光量子収量の大小は､強光利用型か弱光利用型かという樹種ごとの､

光利用特性を反映しているわけではない｡また,見かけの光量子収量の大小は,

陽性植物と陰性植物の区分にも関係しない(Bj6rkman and ]olmgren 1963, 19

66,秋田 1980) ｡

低頻度での光合成反応を考案する際,基準となる量として,対象とした全樹

種の光補償点を目安にした｡全樹種の光補償点の平均値は, 1.12 klx(標準偏

差 0.42
,最大値

2.16 klx
､最小値

0.55 klx)であった｡従って､光補償

点の平均値付近と､この最大･最小値を考慮に入れて, 2.5, 1.1, 0.5 klx で

の光合成速度の値を本章(3)式から算出した｡これらの値と,葉の形質との

関係を以下のように検討した｡

図-5 ･ 24はクロロフィル含量と,低層度での光合成速度との関係を示す｡

いずれの腰度頓についても､両者の問に一定の傾向はなかった｡

図-5 ･ 25に葉厚と,低頻度下での光合成速度との関係を示す｡ 0.5 klx

での光合成速度と葉厚との問には,ゆるやかな負の相関が認められた｡他の頗

度域(2.5, 1.1 klx)では,葉厚との問に一定の傾向はなかった｡弱光下では,

葉が厚いと向軸面から入った光が葉中のクロロフィルで吸収され､背軸面(港
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図-5･24 クロロフィル含量と光補償点付近の純光合成速度との関係

図中左上の数字は計算に用いた頻度を示す.

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sf7:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノヰ 8d:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc'･サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

U/:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマサクラ Pss:シウリザクラ

Sa:アズキf･シ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノヰ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギリ Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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図-5･ 25 葉厚と光補償点付近の純光合成速度との関係

図中左上の数字は計算に用いた頻度を示す｡

iaT=グルミPm:ド｡ノキPs:ヤマナラシ S-ゾノ-ッコヤナギ

Ah:･ヶヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm'･ウダイカンバ

Bp:シラカンパI cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

ul三オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj･･カツラ Psa:エゾヤマザタラ
Pss:シウリザクラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマr･･Ma:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

TJ.:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハT)ギリ Co:ミズキFm:ヤチダモ
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締状組織)に達しないと考えられる｡

従って､弱光下では､葉の薄い方が,光合成速度が高いと考えられる｡事実,

海綿状組織に存在する葉緑体の活性は,強光下において､向細面(棚状組織)

の葉緑体の活性より低く,陰葉緑体と呼ばれている(Terasbima and Saeki 19

83,寺島 1984, Terashima and Saeki 1985, Terashima and lnoue 1985)｡

ところで,ヤチダモやアオダモをはじめ､一斉･順次閑葉型の樹種の稚苗で

は,庇陰下で生育すると,光一光合成曲線の初期勾配が増加するばかりでなく,

葉色が濃くなり､全光条件下で生育したものに比べて､低層度域での光利用効

率が増す(Bazzaz and Carlson 1982, Koike 1986b) ｡

また,一斉･順次開葉型の多くの樹種では､成木の葉面積が稚樹の 5-20倍

になることも特徴である(小池･肥後 1987)
｡葉の大きさと,葉内空隙率と

の問には一定の傾向はなかった(図-5
･ 1 2)

｡さらに,弱光下でも,葉内

空隙率と光合成速度との問に､一定の傾向はなかった(図-5 ･ 26)
｡妻内

空隙率は強光下で光合成速度の律速段階になる｡棄内空隙率と光合成速度との

関係については後述する｡

一方,葉が大きいはど,真の表面が滑らかになるほど,葉面近くに層涜構造

が発達しやすくなる｡これらは,炭酸'ガスが気孔付近に運ばれることに関して,

不利に働く(武田 1969a, Givnish 1984,矢吹 1985)
｡一方､葉が/小さい

と棄面境界層の拡散抵抗は低下する｡また､葉の表面が平滑でなければ､乱流

が発生してdead spaceが少なくなり､炭酸ガスの気孔-の取り込みには有利に

作用する｡

葉の表面の凹凸は,ケヤマハンノキとエゾノバッコヤナギの背軸面に特徴的

に認められる(附図-5 ･ 1 a参頗) ｡また､背軸面には気孔が多いので炭酸

ガスの吸収にも有利と考えられる｡

【強光域での光合成特性】

ここからは､強光下での特性を検討する｡カラマツとト ウヒ種内(Oren et

al. 1986)や草本(Kallis and Tooming 1974)では,比重面積垂ほ飽和光合

成速度と正の相関が高い｡しかし,本研究で扱った落葉広葉樹の場合､比重面

積垂では飽和光合成速度との相関は低かった(図-5･ 19)
｡従って､妻の

構造と飽和光合成速度との関係について,さらに検討が必要となる｡

図-5･26は秘状組織率(D p/D)と飽和光合成速度(Pns)との関係

を示す｡棚状組織は葉の成熟化の過程では､やや遅い時期に造られる｡また,

光合成活性の高い陽葉緑体_が多く存在する(寺島 1984, Terashima and Sa-
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図-5･ 26 葉内空隙率と光補償点付近の純光合成速度との関係

図中左上の数字は計算に用いた頻度を示す｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンバ Aj:ハンノヰ 8d:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

8p:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

ul:オヒョウ Mo:ホオノキ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウT)ザクラ

sa:アズヰナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエッジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハ.)ギ1) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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eki 1983, Terashima and lnoue 1984)
｡しかし､梯状組織率と飽和光合成速

度との問には,一定の傾向は認められなかった｡

これは,葉厚の中に占める秘状組織の比率が増加しても､あるいは海綿状組

織の比率が減少しても(図-5･ 1 1)
､さはど光合成速度は高くならないこ

とを意味する｡

では,飽和光合成速度を律達する葉の形質とは何であろうか｡これをBoard-

man (1977)は陰･陽葉緑体の特性から､ Terashima and Saeki (1983, 1986)

は個妻の解剖学的､生化学的特性によって､光を最も効率よく利用するように

分化した葉緑体の特性に求めた｡

これらを受けて､菊沢(1986)は強光下では,妻の厚いことが光合成に有利

であると推論している｡しかしながら,これらの研究や総説には､光合成の律

速段階として重要な炭素ガスの拡散過程(Gasstra 1959,武田 1969a,石井

1981,小池 1987a)に関する検討がなされていない｡

林床を除いて,自然条件下では低炭酸ガス濃度と強光を特徴とする｡そこで

は､十分な光エネルギーが供給されているため,光化学反応系の活性よりも､

炭殻ガスの拡散過程,あるいは化学反応系､特にRuBPカルポキシラーゼの活性

が律速的に作用する(村田 1980, Raven and Glidewell 1981,石井 1981) ｡

本稿では,材料がすべてC3植物なので,化学反応系の活性は考案の対象か

らはずし､炭酸ガスの拡散過程に?いての考案を進める｡

落葉広葉樹においてほ､葉が厚いことは純光合成速度の拡散過程にとって不

利である｡しかし,光合成に関与する器官が増えるため,強光下では,棄が厚

いはど,光合成速度が高くなる傾向は認められた(図-5･ 18)
｡陽性の強

い樹種はと,光合成速度が高い樹種はど(長南 1983,小池 1987ら)､葉が厚

くなる傾向は熱帯の樹種(鵬1ler et Nielsen 1965)
､北米温帯林の広葉樹

(Carpenter and Smith 1981)やポプラ･クローン(Isebrands and Michael

1986)でも報告されている｡

また, Parkhurst (1984, 1986)によると,拡散方程式から誘導された最も

光合成速度の高くなる葉厚は, 0.1-0.2mmと報告している｡本実験で対象と

した落葉広葉樹の葉厚ほドロノキ以外では0.13-0.27mmの範囲なので,上述の

値に比べるとやや厚いが, Parkhurst (1984, 1986)の計算結果の範囲に近い

債であった｡

葉内空隙率と飽和光合成速度との関係を図-5･28に示す｡葉内空隙率が

増せば飽和光合成速度が高くなる傾向が認められた｡葉内空隙率は炭酸ガスの
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Pns(mgco2 dm-2h,-7)

●Pm

+,4h
.Be

+J4j

+Bp

+Bd

･5o

･'T)?m.u[･Ho
+TrT7
+sc +ud

･Mo.oj ●Qm

+Ap

●F5

'Kp

･';5h･Cj
･ c!on:-

r=-0.12 ns

50 60 70

秘状組織率 (%) Dp/D

図-5･27 秘状組織率と飽和光合成速度との関係

【略号〕

Ja:オニケルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh'.ェゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd･･ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンバ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナOm:ミズナラ Ud:ハルニレ

Ul:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エ･/ヤマサクラ Pss:シウリザクラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ AP:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハ])ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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月1S(mgCO2d62hr-7 )
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図-5･28 葉内空隙率と飽和光合成速度との関係

各々の値は5-10回の測定結果の平均値｡

縦横樺は標準誤差を示す｡

【略号】

Ja･.オニグルミ Pm:ドロノキ Ps･.ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノヰ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナOm:ミズナラ Ud:ハルニレ

u/:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリザタラ

sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノヰ Tm:オオバポダイジュ Kp:}､1)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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拡散と密接な関係があると考えられる｡順次閲葉タイプのドロノキ､カンパ類

などが両者共に高かった｡これに対して､一斉閑葉タイプのカエデ類,ミズキ,

ブナ､サワシバなどは棄内空隙率､飽和光合成速度共に低かった｡葉内空隙率

が高い要は､飽和光合成速度が高い｡これは､葉内で炭酸ガスが葉緑体の近く

にまで運ばれることと､葉内の空隙が,炭酸ガスのプールとなっていることが

原因の一つと考えられる｡

また､葉が厚くても妻内空隙率が高いことにはならない(図-5
･ 1 3) ｡

これは､図-5
･

29と附図-5a-eに示すように,葉の厚さが等しくても,

樹種によって細胞の大きさが異なるからである｡例えば,同じような厚さのウ

ダイカンバとミズナラとでは葉内空隙率が異なる｡さらに､葉の縦断切片で見

ると､細胞の大きさも異なり,ウダイカンバの細胞の方がミズナラのものより

小さい｡

次に,単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積(Ames /A)と飽和光合成速度

との関係を図-5 ･ 30に示す｡両者の問には正の相関が認められた｡概して,

順次関葉タイプの樹種の要は､ Ames /Aと飽和光合成速度共に高く､一斉関

棄タイプでは両者共に低い傾向があった｡

飽和光合成速度ほ､真の細胞表面積が増すと高くなる｡庇陰条･件下では葉内

空隙量(行末 1986) ､ Ames /A (Nobel 1975, 1977, 1983)が､共に増加

する｡さらに,葉緑体表面積が増せば光合成速度が高くなることも,アブラナ

科の植物について報告されている(Kariya and Tsunoda 1971) ｡

以上のことから､落葉広葉樹の強光下での.光合成速度の拝送には,単に比葉

面積垂やクロロフ
ィル含量ではなく,藁の解剖特性の一つである葉内空隙率や

葉肉細胞表面積が､炭酸ガスの拡散と直接関係すると言える｡従って,独立生

物と考えられている葉緑体(篠崎･杉浦 1986)の働きが等しくても､入れ物

である葉の構造や､葉緑体の空間配置によって光合成機能が著しく制限されて

いるのであろう｡菊沢(1986)の推論は､この点の考案が十分とはいえない｡

【棄の形質を考慮した光利用特性の類型化】

次に,光一光合成速度関係から求めた光利用特性に加え､ 5-4-3で見て

きた葉の形質を組み込んで､光利用特性の頗位付けを行なった｡すなわち,光

一光合成速度関係から求めた特性債の標準得点に,葉の形質(葉厚､比棄面積

垂､クロロフィル含量,葉内空隙率, Ames /A,クチタラ率)と棄の安定期

間の値の標準得点を加えて合計値を求めた｡

こq)合計値に基づいて､順位付けを行なった(義一5 ･ 3)
｡ドロノキから
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ドロノキ

Lヽ
.

.ヽ

ウダイカンバ

ヤマモ ミ ジ

ケヤマハンノヰ

ミ ズナラ

ヤチダモ

図-5･29 真の解剖縦断面の例

ドロノキ,ウダイカンバ､ヤチダモの葉には大きな空隙が

存在する｡ケヤマハンノキの背軸面には凹凸が見られる｡

ミズナラとヤマモミジの馴犬組織,海綿状組織の細胞断面は

他の樹種のものより大きい｡
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RIS(mgco2dr打2hrrl)

25 50 75 100

単位妻面積当たりの葉肉細胞表面積 Ames/A

図-5･30 単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積(Ames /A)と飽和光合成速度

との関係

各々の値は5-10回の測定結果の平均値｡

縦横樺は標準誤差を示す｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノヰ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

ep:シラカンパ Cc:サワシバ Oj'･アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

uI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザクラ Pss:シウリサクラ

sa:アズヰナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハ1)ギリ Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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義-5 ･ 3 光一光合成曲線と葉の形質に基づく主要落葉広葉樹の光利用特性の

類型化と耐陰性の序列化

光利用特性 和 名 合計点 耐陰性の程度

強光利用型

1

2

3

4

5

6

7

8

9

ドロノキ

ケヤマハンノキ

シラカンパ

カツラ

ヤチダモ

ヤエガワカンパ

オニグルミ

ホオノキ

ダケカンバ

オヒ
ョウ

ハリギリ

イヌエンジュ

エゾヤマザクラ

ウダイカンバ

ナナカマド

オオバポダイジュ

ノヽノレニ レ

シナノキ

ハンノヰ

ヤマナラシ

16.8

9.4

6.9

6.7

5.9

5.4

3.0

2.4

2.1

1.6

1.5

0.9

0.4

0.3

0.2

- 0.2

- 0.7

-

0.8

-

1.3

- 1.6

エゾノバッコヤナギ
- 1.7

アズキナシ

シウリザクラ

ミズナラ

アサダ

ミズキ

サワシバ

ブナ

イタヤカエデ

ヤマモミジ

- 2.1

-

4.0

-

4.7

-

4.8

- 5.2

- 5.7

- 6.7

-10.6

-13.3

H

H

H

∫

I

H

I

I

H

Ⅰ

I

I

H

H

I

I

I

I

H

H

H

I

Ⅰ

I

H

H

L

I

I

合計点は,初期勾配､光補償点,理論的光飽和時の絵光合成

速度,棄の話形質ごとの標準得点を合計した値｡耐陰性の程度､

(H､ I, L)は柳沢(1981)の賀料による｡

H:陽性､ Ⅰ :中性, L :陰性
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ダケカンバまでが強光利用型､ハルニレからアズキナシまでが中間型､シウリ

ザクラからヤマモミ ジまでを弱光利用型とみなすことができる｡表-5 ･ 3に

示した結果は､多くの形質を定量化し､総合的に光利用特性を比較した点で光

一光合成速度関係のみから算出した光利用特性の順位(義-5
･ 2)に比べる

と,よりよ く落葉広葉樹の光利用特性を類型化したものと考えられる｡

叶と(D関_塵

光合成生産量が増加するためには,光合成速度が高いことと､光合成の場で

ある葉の寿命が長くなることが必要である｡しかしながら､ハンノキ類やカン

パ類をはじめとして順次開葉タイプの樹種では,光合成速度は高くても葉の寿

命は100日前後と短い｡これに対して､カエデ類やブナなと一斉閑葉タイプの

樹種では光合成速度が低くても､葉の寿命は150日を越える｡このような葉の

寿命の長短ができる原因を葉の構造と関連して考察する｡

図-5 ･ 3 1は比裏面積垂と当年枝一本当たりの真の平均寿命との関係を､

樹種ごとに示す｡両者の問には一定の傾向は認められなかった｡葉の平均寿命

は Kikuzawa (1983)が報告した北海道立林業試験場の樹木園(美唄市,札幌市

の北東､約60kmに位置する)での調査結果から,読み取った値である｡

棄の寿命を延ばすためには,葉が請書に対して一定の耐性･強度を必要とす

ると考えられる｡しかし､比葉面積垂を算出する場合には,光合成に関与する

葉肉部分とクチクラ層や表皮細胞をまとめて乾垂として表わしている｡従って､

耐性･強度そのものを表わす指標にはならない｡そこで､棄の解剖特性に着目

して,棄の寿命に関係する葉の形質について､考案を進める｡

図-5 ･ 32はクテクラ率と葉の平均寿命との関係を示す｡両者の問には正

の相関が認められた｡葉の厚さは樹種によって異なるので,重厚に対するクチ

クラ層の相対的厚さは異なる｡このために､クチタラ率を採用する｡

クチクラ率が高い要はと,葉の平均寿命は長くなる傾向があった｡クテクラ

層は,薫からの蒸散を抑制するだけでなく,葉の機械的強度を高めて,葉相互

の擦れなとの物理害や,虫害･菌害などの生物害に対する保護組織としても働

いている｡この結果､クチクラ率の高い樹種はど葉の寿命が延るのであろう

(小池 1987a)｡

図-5 ･ 33は葉内空隙率と葉の平均寿命との関係を示す｡クチクラ率と葉

内空隙率との問には負の相関がある(図-5 ･ 14)
｡さらに,クチクラ率と

葉の寿命との問には正の相関がある(図-5 ･ 32)ことから､葉内空隙率と
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葉
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辛
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寿

令
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比葉面積童 (mg･cmT2) sLW

12

図-5･31 比葉面積垂と葉の平均寿命との関係

葉の平均寿命は当年枝一本当たりで示す｡

当年枝一本当たりの葉の平均寿命はKikuzawa (1983)から求めた｡

図-5･32′-33に共通

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Sh:エゾノバッコヤナギAh:ケヤマハンノヰ Be:ダケカンバ

Oj:アサダ Fc:ブナOm:ミズナラ UI:オt･ヨウMo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ

Sc:ナナカマド Ma:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Tm:オオバポダイジュCo:ミズキ

Fm:ヤチダモ
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(日)
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●Qm

/

+Oj

/.Be
+Am

● cj
●Cb

●~;ソ
●FTm

●T:
+u/

+Jo

●弓o

r=0.78 ★★

4 6

クチクラ率(o/o)
Dc/D

10

図-5･32 クチクラ率と葉の平均寿命との関係

真の平均寿命は当年枝一本当たりで示す｡

【略号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ah:ケヤマハンノキ Be'･ダケカンバOj:アサダ

Fc:ブナOm:ミズナラUI:オヒョウMo:ホオノキ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ

Sc:ナナカマド Ma:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Co:ミズヰFm.'ヤチダモ
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(日)

20

妻内空隙率(aA)

30 40

Va/Vf

図-5･33 葉内空隙率と葉の平均寿命との関係

葉の平均寿命は当年枝一本当たりで示す｡

【暗号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノヰ Sh:エゾノバッコヤナギ Ah:ケヤマハンノキ

Be:ダケカンバFc:ブナOm:ミズTラ U/:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ

Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Tm:オオバポダイジュ

Co:ミズキ Fm:ヤチダモ

118

真

の

平

均

寿

令



葉の平均寿命の問に認められる負の相関は,十分に予測できる｡

葉内空隙率が増加して光合成速度が増加しても,クチクラ率が低い樹種(例

えば,ドロノキ)では,葉の物理的強度が低下する｡このために葉の寿命が短

くなるのであろう｡反対に､葉内空隙率が減少し,クチタラ率が高く(例えば､

ヤマモミ ジ)なって葉の強度が増加し葉の寿命が延ても､葉内空隙率やAmes

/Aが減少して,炭酸ガスの拡散抵抗が増し,光合成速度が低下すると考えら

れる｡

クテクラ率と飽和光合成速度との関係を図-5 ･ 34に示す｡順次関葉タイ

プのドロノキ,ハンノヰ類､ヤチダモ､ヤマナラシ､ニレ類では,クチクラ率

は低いが､飽和光合成速度は高かった｡一方,一斉閲葉タイプのミズナラ,イ

タヤカエデ,ブナ,アサダなどでは､クテクラ率は高くても飽和光合成速度は

低かった｡しかも､順次関葉タイプの樹種では､葉の寿命は短く､一斉閑葉タ

イプの樹種では,葉の寿命は長い(図-5 ･ 32) ｡

ところで,一般に嚢中の窒素濃度が上がれば,光合成速度も増加することが

認められている(Mooney and Gulmon 1979,長南 1983､秋田 1984)
｡しか

し,窒素濃度が上がると虫や菌にとって､栄養源としての価値も上がるので,

生物害を受けやすくなると思われる(Mooney and Gul.yon 1982, ?oshida 1985,

Gulmon and Mooney 1986) ｡

虫害や菌害のような生物害に対する葉の防御機能を高める方策は､クテクラ

率の増加に代表される(小池 1987a),いわば葉の物理的強度を高めるやり方

と,嚢中のタンニンやフェノール類など､防御物質の量を高める,いわば棄の

化学的強度を高めるやり方がある｡後者には､一斉関葉タイプのカエデ類やナ

ラ類の化学成分に顕著な例が報告されている(Scbultz et al. 1982)｡以上の

ような事実から,菊沢(1986)の絵説には,葉の物理的強度に対する考案が不

十分であると思われる｡

以上､樹種の先躯的や極相的といった生育特性は,樹種に固有の関葉タイプ

と光合成特性と対応関係があった｡すなわち,飽和光合成速度の高い樹種では､

葉内空隙率と単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積が大きく,飽和光合成速度が

低い樹種では,両者共に小さかった｡

さらに,クテクラ率が小さい樹種は､先駆性に富む順次関葉塑タイプの樹種

で,飽和光合成速度は高いが,葉の寿命は短かった｡反対に､飽和光合成速度

が低い樹種は,一斉関葉タイプの極相的樹種であり,クテクラ率が大きく,妻

の寿命が長かった｡
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月1S(mgco2dm-2hr-1)

6

クチタラ率(%)

10

Dc/D

図-5･34 クテクラ率と飽和光合成速度との関係

【暗号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sf7:エゾノバ･Jコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

UI:オヒョウ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss:シウ.)ザタラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポタイジュ Kp:ハT)ギT) Co:ミズキ Fm:ヤチダモ
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第 6 章 光合成骨巨 力 の 生物幕茎済学良勺考案

第5章までは当年枝に着生する複数の葉を一つの単位(枝レベル)として論

じてきた｡この章では,まず,この枝レベルの光合成特性を,個体レベルにま

で拡大して論議する｡このために,光合成産物のうち幹の比重に注目して,義

林内における各樹種の平均寿命を基に,樹種特性を考察する｡

次に,第5章までに述べてきた光合成特性と葉の形質について､生物経済学

的な考案(Bloom et al. 1985)をくわえ,生育特性との関係を述べる｡最後

に､光合成特性を基にして､北海道の天然生二次林の構成樹種を取り扱ううえ

で必要な群落遷移の特徴について述べる｡

臣_二1.光合成速度と樹木の平均寿命との関係

図-6 ･ 1に幹の比重と光合成速度との関係を示す｡幹比重(気乾比重)の

値は,豊島ほか(1962)から引用した｡幹比重と光合成速度との問には負の相

関が認められた｡

順次関妻タイプのケヤマハンノキ,ドロノヰ,ハンノキ､ヤマナラシなとで

は光合成速度は高いが,幹比重が小さかった｡これに対して,一斉関葉タイプ

のカエデ類､ブナ､サワシバ,ミズナラなどでは､光合成速度は低いが,幹比

重は大きかった｡

図-6 ･ 2は幹比重と森林群落内における､樹木の平均的な寿命との関係を

示す｡一般に､樹木の寿命は,単木レベルでは群蒋レベルより も､かなり高い

値を示す(根岸 1983)
｡ここでは､群落レベルでの寿命を対象に考え､これ

までに報告された北海道の森林の解析データ(小池 1987b)から,樹木の寿命

の平均値を算出した｡幹比重と寿命とのには正の相関が認められた｡

なお,小池(1987♭)の報告は,既発表のいくつかの賢料(太田 1970,松田

･矢島 1979､矢島 1982,石塚 1981, 1984,凌辺 1985)と､標本館の肇

料(林試北海道支場 1982)を加えて林分状態での,樹木の平均寿命を求めた

ものである｡

さて､幹比重が高まれば幹の強度が増すと考えられる(福山 1982)
｡この

結果として,風害をはじめとする請書に対して強くなり､寿命が延びて､長期

間に凌って森林の構成木と成り得ると思われる｡

順次関葉タイプの樹種には強光利用型が多く､細胞壁の薄い細胞を次々に生

産するため幹比重が小さい｡また,これらの樹種は,高い初期生長速度を示す
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Pns(mgco2dm-2h,-7)

0.6 0.8

幹比重 (g･cmI3)

図-6･ 1 幹比重と飽和光合成速度との関係

幹比重の佳は責島はか(1962)から引用した｡

【暗号】

Ja:オニグルミ Pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エ,I/ノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエ･Hワカンパ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパ

Bp:シラカンパ Cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナ Om:ミズナラ Ud:ハルニレ

U/:オヒョウ Mo:ホオノヰ CJ･:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss:シウT)ザタラ

Sa:アズキナシ Sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tj:シナノキ Tm:オオバポダイジュ Kp:ハ,)辛.)
-
Co':ミズキ Fm:ヤチダモ

122



(年)

柿

分

状

態

に

お

け

る

樹

木
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一図-6･2
幹比重と林内における樹木の平均寿命との関係

幹比重の値は貴島はか(1962)による｡

林内における樹木の平均寿命は､小池(1987)による｡

【略号】

Ja:オニケルミ Pm.･ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah･'ケヤマハンノキ Be:ダケカンバBm:ウダイカンパBp:シラカンパ Oj:アサダ
Fc･･ブナOm:ミズナラ Ud:ハルニレ Mo:ホオノヰ Cj:カツラ

Tj･'シナノキ Psa･'ェ･/ヤマザタラ Sc.･ナナカマド Am:イタヤカエデ

Kp.'ハT)ギT) Fm.'ヤチダモ
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(石塚 1981,沖津 1982,岸田･中村 1985)
｡この結果として,光合成器

官である葉群を､常に光環境の良好なところへ押し上げることができるのであ

ろう｡また､これらの樹種では､寿命が短い樹種が多い｡これは,材の強度を

犠牲にして,高い生長速度を示した結果と考えられる｡

これに対して､一斉関葉タイプの樹種では厚い細胞壁からなる幹を生産し幹

比重は大きい｡また､これらの樹種では生長速度は緩慢である(石塚 1981､

沖津 1982,岸田･中村 1985)
｡これらの樹種は,光合成特性が弱光利用型

なので,林内の光環境を有効に利用して生長を続けることができる｡このよう

な生長特性によって､一斉関葉タイプの樹種は,遷移後期には森林の構成樹種

と成り得るのであろう｡

概して,陽性樹種の材比重は小さく,陰性樹種の材比重は大きい｡このよう

な傾向は,北米の蒋棄広葉樹林(Wiliamson 1975)
,我が国の暖帯林(大賀

1977)の構成樹種についても報告されている｡

図-6 ･ 2で調べた樹種のうち､寿命が約80年と最も短いシラカンパ以外の

カンパ類､ハリギリ,ニレ類､ヤチダモは幹比重が大きく､寿命は長い｡これ

らの樹種は,針広混交林でも林冠木として散見される｡また､カンパ類,ハリ
●

ギリ,ニレ類,ヤチダモは､′熱帯林で見られる急生長樹種(吉良 1983)と似

ている｡急生長樹種には､メ ライナやセンダンなとが挙げられる｡これら急生

長樹種は生長が速く､常に杯冠からおどり出ているにもかかわらず,幹比重が

大きくて寿命が長いという特徴を持つ｡

従って,我々は､ダケカンバ,ウダイカンバ,ハルニレ,ハリギリ､ヤチダ

モを,有用材生産木として仕立る方法を確立する必要があろう｡

6 -

2⊥__盤合成特性の相補関係

強光も弱光も利用できて,光合成速度が高く,葉の寿命も長くて幹比重が大

きく,その上に寿命も長い樹種があれば､森林ほ,その樹種によって被われる

ことであろう｡しかし､現実の森林では､林内,孔状地､疎開地,裸地と､そ

れぞれの立地に適した樹種が生育し,徐々に極相的な樹種に被われていく(Ba-

zzaz 1985,渡辺 1985)
｡そして風倒や伐採なとの撹乱によってバッチ構造

が形成される(Ishizuka 1984 , Pickett and Whit.e 1985) ｡

第5章までに述べてきた光合成特性,棄の形質のうち相補関係(Trade-off

Relatiosbip)にある項目を義一6･ 1に示した｡例を挙ると,強光利用型の樹

種では,最大光合成速度(b/a )は高いが,初期勾配(b)が小さく,光補
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章一6･ 1 光合成特性,葉の形質､幹比重に見られるトレード･オフ関係

くTrade-off Relationship)

項目Ⅰ 項目Ⅱ■ 対応する図

初期勾配

初期勾配

クテクラ率

葉の平均寿命

真の安定期問

クテクラ率

幹比重

理論的光飽和時の絵光合成速度

光補償点

葉内空隙率

葉内空隙率

最大光合成速度

最大光合成速度

最大光合成速度

図-5･6

図-5･7

図-5･ 14

図-5･23

図-5･33

図-5･34

図-6･ 1
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償点( Jc)は高い｡

また,光合成速度の高い樹種の葉の形質を見ると,葉内空隙率や単位面積当

たりの葉肉細胞表面積(Ames /A)は高いが､クチク ラ率が低くて葉の寿命

は短い｡さらに,このような樹種では生長速度は高いが幹比重が小さくて平均

寿命が短い｡

蓑-6 ･

1に掲げた相補関係にある項目を､どのように位置付けるか､とい

う概念を表わしたのが図-6･3である｡どのように光環境を利用して,光合

成産物をどのように配分するのか,また､どのような特性が選択されるかは､

森林における樹種に固有な生育様式､生存戦略(Grime 1977)によって決まっ

ているのであろう(Bazzaz 1984, Bloom et al. 1985, Koike 1987)｡

例えば､相対的に光合成速度の高い蒋葉広葉樹では､葉肉部分への資源(光

合成生産物なと)の配分量が多い｡これらの樹種では,葉の強度を高めて寿命

を延ばすためのクチクラ層(小池 1987a)や,タンニンなどの生体防御のため

の化学物質(Gulmon and Mooney 1986)への投資が減少すると思われる｡

また,ある樹種では葉内空隙率やAmes /Aが増加すると､飽和光合成速度

が高くなる｡しかし,葉の空隙部分が増加し､クテクラ率が減少することで葉

の強度が低下し,葉の寿命は短くなる｡このような特性を持つ樹種は,先躯性

に富み､裸地､皆伐跡地･風害跡地や山火事跡地のような疎開地に侵入する｡

これらの先駆的樹種では,初期生長速度は高いが幹比重は小さく,寿命は比較

的短い｡さらに,小型の種子を多量に散布する｡なかでもシラカンパは, 3年

生になると種子を生産し始めるが､このような早熟多産も先躯的樹種の特徴で

ある｡

上述のような先躯的樹種とは反対に､極相的樹種では,クチクラ層や生体防

御のための化学物質なと,真の強度を高めるための資源投資が行なわれ,葉肉

部分への資源配分量が減少する｡この結果,相対的に光合成速度の低下を招く｡

また,光合成速度の低い樹種では,葉内空隙量やAmes /Aが減少して､拡散

抵抗も増すが,クチクラ率が大きく,葉の寿命は比較的長い｡

このような特性を持つ樹種は､林冠での競争は激しいが､遷移後期の比較的

安定で,次年度の環境もある程度予測できるような森林に出現する｡また,橿

相的樹種では､初期生長速度は低いが,幹比重は大きく､比較的寿命は長くて､

大形の種子を少量生産する｡

そして､すべての生育特性が先躯的樹種と極相的樹種の中間的な樹種は,属

倒や択伐によって林冠が欠如してできる孔状他にも出現し,短時間に孔状地
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項目 Ⅰ

図-6 ･ 3 遷移系列を基にした各樹種の相補関係(Trade-off Relationship)

縦軸と横軸の項目は義一6･ 1を参輿｡
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(ギャ ッ プ)を埋めて､林冠の構成樹種となり得るのであろう(Bormann and

Likens 1979, Bazzaz 1985) ｡

6-3.光合成特性から見た群清適移の横棒

6-3-1.蒋横広茂樹の､'･利用特性

樹種の分布や遷移を進める要図は､局所的には､温度環境(楠元 1957)と

水分環境が重要であるが(植村はか 1986)
,主要なものは､光環境である

(Monsi and Oshima 1954)
｡森林は,その構成樹種が､陽性の強い樹種から

陰性の強い樹種に移り変わって,極相林となる｡遷移前期の樹種は強光を利用

し,高い蒸散速度を示すが､遷移後期には弱光を利用し,蒸散速度の低い樹種

に置き換えられる(Bazzaz 1979､ Bazzaz and Pickett 1981) ｡

ここで,光利用特性を個体レベルで,再度,類型化する｡義一5
･ 3で調べ

た光一光合成曲線の特性値と葉の形質(枝レベル)に加えて,幹の比重の値を

標準得点の項目に取り上げた｡これらの標準得点の合計値から,個体レベルに

おける光利用特性を類型化した(蓑-6 ･ 2)
｡この結果,ドロノキからオヒ

ョウまでが強光利用型,ダケカンバからハルニレまでが中間型､アズキナシか

らヤマモ ミ ジまでが弱光利用型に位置付けられた｡

次に,枝レベル(義-5 ･ 3)と個体レベル(義一6
･

2)における光利用

特性の対応関係を調べた｡両レベルでの対応関係を､図-6 ･4に示す｡若干

の入れ替わりはあるが,順位相関はr=0.98と高かった｡この結果から判断す

ると､枝レベルでの光一光合成曲線の特性値と,葉の形質に関する特性健から,

個体レベルの光利用特性(耐陰性)の順位がある程度推定できる｡

以上の結果を踏まえると,従来,経験的で,時には稚苗の性質から分けられ

ていた高木状態における落葉広葉樹の耐陰性の程度に(柳沢 1981)
,光合成

特性を基礎にした光利用特性に関する順位を与えることができた｡

図-6 ･ 5に北海道の天然林における群落遷移を模式的に示した｡山火事跡

や伐採跡のような疎開地には,順次関葉タイプの陽性樹種が侵入して林冠を形

成する｡なかでもウダイカンバのような急生長樹種は,いつまでも林冠からお

とりでていて大木となり,林冠の構成木となる｡

次に､林冠が樹木の寿命や鬼倒,択伐なとによって破れてできる孔状地(ギ

ャ
ップ)には,中間的な性質を持つ

Gap species(ギャ ップ樹種;
Okali 19

67, Wallace and Dunn 1980, 山本 1981, Nakashizuka 1984)が出現して孔

状地は埋まる｡そして､徐々にギャ
ップ樹種は,一斉関葉タイプの陰性樹種に
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義-6･2 光一光合成曲線,葉の形質､そして幹比重に基づく主要落葉広葉樹の

光利用特性の類型化と耐陰性の序列化

光利用特性 和 名 合計点 耐陰性の程度

強光利用型

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

ドロノヰ

ケヤマハンノヰ

カツラ

シラカンパ

ヤチダモ

オニグルミ

ホオノヰ

ヤエガワカンパ

ハリギリ

オヒ
ョウ

ダケカンバ

イヌエンジュ

ウダイカンパ

オオバポダイジェ

シナノキ

エゾヤマザクラ

18.3

12.9

7.5

6.4

6.3

3.6

3.3

2.3

2.1

1.8

1.3

1.0

0.5

0.3

0.1

0

エゾノバッコヤナギ
ー 0.3

ハンノキ

ヤマナラシ

ナ~ナカマド

ノヽノレニ レ

アズキナシ

シウリザクラ

ミズナラ

ミズキ

アサダ

サワシバ

ブナ

イタヤカエデ

ヤマモミジ

- 0.7

- 0.8

-

0.9

-

1.0

- 2.8

- 4.7

-

5.4

-

5.5

-

6.0

-

6.8

- 7.2

-12.1

-13.9

H

H

I

H

i

∫

I

H

I

i

H

H

H

I

I

H

H

H

H

I

I

Ⅰ

Ⅰ

I

H

I

L

I

I

合計点は,初期勾配､光補償点､理論的光飽和時の総光合成速度,

真の詩形質ごとの標準得点を合計した値に幹比重の標準得点を加え

た値｡耐陰性の程度(H, Ⅰ､ L)紘,柳沢く1981)の資料による｡

H:陽性､ Ⅰ :中性､ L:陰性
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脂
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枝レベルでの光利用特性の順位

図-6･4 枝レベルでの光利用特性の順位と個体レベルでの光利用特性の

順位との関係

枝レベル :光一光合成曲線に基づく光利用特性と葉の形質

から求めた順位(義一5･3)

個体レベル:枝レベルの光利用特性に幹比重を加えて求めた

順位(義-6･2)

【略号】

J∂:オニグルミ pm:ドロノキ Ps:ヤマナラシ Sh:エゾノバッコヤナギ

Ah:ケヤマハンノキ Aj:ハンノキ Bd:ヤエガワカンパ Be:ダケカンバ8m:ウダイカンパ

cc:サワシバ Oj:アサダ Fc:ブナOm:ミズナラ Ud:ハルニレ

Mo:ホオノヰ C)･:カツラ Psa:エゾヤマザタラ Pss:シウT)ザクラ

sc:ナナカマドMa:イヌエンジュ Am:イタヤカエデ Ap:ヤマモミジ

Tm･.オオバポダイジュ Kp:ハ.)ギ.) Co･･ミズキ Fm:ヤチダモ
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図-6 ･ 5 北海道天然生林における光利用特性から見た群蒋遷移の模式図

山火事などの跡には強光利用型の樹種が侵入し,萌芽能力の高い

樹種が混生する｡孔状他にほ､その大きさに応じて,小さいと

中間型樹種が､大きいと中間型樹種と強光利用型樹種が混生する｡

各相の名称は, Whitmore (1982)による｡
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置き換えられる｡その後は,様々な撹乱の程度に応じて､出現する樹種が変わ

り､現在見られるように､いろいろなタイプの樹種によって構成された森林と

なる(Isbizuka 1983, Ishizuka and Sugabara 1986) ｡

_6-3-2.広葉樹林の扱い方に対する提言
最後に､実際に森林を取り扱う上で考慮すべき点について述べる｡広葉樹に

は有用とされる樹種が多い(近藤 1951､柳沢 1981,長内 1985,向出 19

85)
｡また､その性質も多岐に渡るため､針葉樹のような群落単位の取り扱い

より,単木レベルの択伐や小面積皆伐を中心とした施業方法が適している(柳

沢 1981) ｡

肥大生長を促進するための間伐を行なう場合,芽の形成時期を考えると順次

関棄タイプの樹種ではシュートの伸長期間が長いので, 7月頃までに周囲を疎

開すれば,間伐の効果は遅くても翌年から期待できる｡しかし,一斉開妻タイ

プの樹種では当年枝の生長期間が短いので,伐採時期が遅れて8月頃になると,

次々年度以降でないと間伐や除伐の効果は期待できない｡

また,光合成速度の低い一斉関葉タイプのイタヤカエデなどでは,肥大生長

の増大を､光合成速度の高い順次開葉タイプのウダイカンバなどのようには期

待できない(佐藤･坂本 1985)
｡隙間伐を行なう時期と､その効果を考慮に

入れ､更新稚樹の保護を考えると,現行の冬山造材は残存木の肥大生長促進に

とって､除間伐として一定の効果が期待できよう｡

さらに､カンパ類,ハンノキ類,サクラ類,シナ類､ブナなとの散孔材では､

年輪幅の大小にかかわらず,材が一定の強度を持つことを期待できる｡しかし,

ミズナラ,ヤチダモ,ハリギリ,ニレ類なとの環孔材では,生長が悪いと年輪

幅が狭くなり,道管の割合が増加して材の強度が低下する｡

従って､環孔材樹種では､利用目的に見合う枝下高が形成されれば､ある一

定以上の肥大生長速度が維持できるように樹冠を発達させ,さらに光合成生産

が高まるように,周囲を十分に疎開する必要がある(石塚はか 1985) ｡

特に,関葉タイプ･光合成特性が共に中間的であるニレ類､ハリギリ,ヤチ

ダモ､ホオノキなどでほ,稚苗段階には弱光利用型であっても､林冠の構成木

になれば強光利用型となる(Koike et al. 1986,小池･肥後 1987)
｡中間

的な光利用特性を示すこれらの樹種において,優良材を生産するためには,一

定の個体サイズに達すると樹冠を十分に発達させるように注意しなければなら

ない｡
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さらに､樹木の生存様式は光合成特性だけでなく､樹型(藤本 1985, Sch-

ulze et al. 1986)
,順化能力(Bazzaz

and Carlson 1982､ Koike 1986b) ､

萌芽などの再生能力(Tabata 1966,紙谷1986a)､繁殖極性(佐々木1985,

紙谷1986b)なとと関係する｡従って､蒋葉広葉樹の施業法を確立するために

は多方面からの検討が必要である｡また,北海道において広葉樹の更新を考え

る場合,林床のササの取り扱いが重要となるので(北海道営林局 1984)
,サ

サの生育特性の解析を,ツル植物や低木類の生長特性の解明と平行して行なう

ことも､今後の課題である｡
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要約 と ま と め

匡害毒登聖罰

第1葦

北海道の天然生二次林を構成する主要落葉広葉樹(高木)の光合成特性を

解析する必要性と従来の研究例,本研究の手順を述べた｡

第2章

1) 高木の光合成特性を調べるために,切り枝による光合成･呼吸速度測定

法の検討を行なった｡苗木を用いたモデル実験から,材料の活性を吟味する

ために回復率(測定途中の光合成速度に対する測定終了時の光合成速度の割

合)を提案した｡

2) 散孔材では比較的容易に切り口から吸水させることができた｡しかし,

環孔材では､水スト レスを軽減するために日没後に材料を採取し､切り口を

焼き､切り口付近の師部を除去することによって,吸水させることができた｡

3)･回復率を目安にすると,切り枝による光合成･呼吸速質の測定値は十分

に信頼性があると判断できた｡

第3章

1) 当年枝一本当たりを単位とすると,新妻の展開期問(出葉期間) ･落葉

期間の長い順次閲葉タイプと､出葉･落葉期間共に短い一斉開葉タイプに大

別できた｡順次関葉タイプには先躯性樹種が,一斉閲葉タイプには極相的樹

種が相当した｡

2) 順次関葉タイプでは,樹冠内部の老化した薫から黄(紅)要するのに対

して,一斉関葉タイプでは,樹冠先端部からほぼ一斉に黄(紅)要した｡

3) ハンノキとケヤマハンノヰは,降霜まで緑葉を着けており,降霜後に異

変して落葉した｡

4) 棄のクロロフィル含量が一定の安定した値を示すのは､ 7月中旬から9

月中旬までであった｡関葉後,一定の最大値には,順次開葉タイプよりも-

斉関葉タイプの樹種の方が,短期間に達した｡

5) 葉の比葉面積垂ほ, 7月下旬から9月下旬にかけて安定した値を示した｡

順次開葉タイプの樹種では9月下旬以降の比葉面積垂の低下は少なかった｡
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一斉関藁タイプの樹種では, 9月下旬以降の葉が老化する時期には,比棄面

積垂が若干低下する傾向が認められた｡

6) 順次閑葉タイプでは,後から生産された葉はど厚い傾向があった｡葉肉

商の経時変化から,海綿状組織の方が棚状組織より早く生長が完了すること

が判明した｡

7) 光合成適温は妻塩20℃付近に存在した｡

8) 真の飽和光合成速度は関葉期(4月下旬から7月上旬)にほ増加し､葉

の老化に伴って低下した｡この間の7月中旬から9月上旬の飽和光合成速度

は､樹種ごとに安定した一定の最大値を示した｡

9) 葉の呼吸速度は関妻期に最も高く,葉が老化すると若干増加した｡関葉

期と蒋藁斯の期間は低かった｡

10) 葉の飽和光合成速度は､いずれの樹種においても9月下旬の日最低気温

10℃以下になると急激に低下した｡

笥4章

1) 当年枝一本当たりの着棄数を軽時的に観察して棄数の季節変化を調べた｡
●

この結果,シラカンパ､･ウダイカンバ､アサダ,ヤチダモは順次関葉タイプ

に,サワシバ,イタヤカエデは一斉関葉タイプに類型化できた｡

2) 棄の平均寿命は110-140 日前後で,順次関棄タイプの樹種の方が,一

斉関棄タイプのものより長かった｡

3) 個棄の光合成速度は,葉の展開が完了する3.-4日前に最高値に達し,

その後低下した｡

4) ウダイカンバとシラカンパでは後から生産された葉の方が,飽和光合成

速度が高く､高い飽和光合成速度の維持される時間は短かった｡サワシバと

イタヤカエデでは､葉位による飽和光合成速度に差はなく､ウダイカンバと

シラカンパに比較して高い光合成速度の維持時間も長かった｡アサダとヤチ

ダモでは光合成速度,機能維持時間共に,カンパ類とサワシバ･イタヤカエ

デの中間であった｡

5) 光合成特性を樹種問で比較する適期として,シュートの生長が完了し､

飽和光合成速度の値が安定した､ 7月中旬から9月中旬が適当であることが

判明した｡そして,この期問を葉の安定期問と名付けた｡

第5章
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1) 光一光合成速度関係から､光飽和域は先躯的樹種のハンノヰ類,カンパ

類､ヤナギ類では50-60 klx,中間的なニレ類､シナ類,ヤチダモ､ホオノ

キ,カツラなどでは30-40 klx､極相的樹種のアサダ､サワシバ､ブナ､カ

エデ類では20-30 kl言付近に存在した｡

2) 光一光合成速度関係を定式化して､初期勾配,理論的光飽和時の総光合

成速度,光補償点を算出して類型化を行ない,強光利用型､弱光利用型,中

間型に大別した｡

3) Linder et al. (1981)の方法で､落葉広葉樹の見かけの光量子収量を

求めた｡大部分の樹種の見かけの光量子収量は 0.030-0.040 moIJE-Iの都囲

にあった｡見かけの光量子収量の最大値はドロノキの0.044 mol,E-'で,最小

値はブナの0.022 moI E であった｡

4) クテクラ率(葉厚に占めるクテクラ層の割合)と葉肉率(葉厚に占める

葉肉の割合)の問には一定の傾向がなかった｡葉内空隙率が増加するとクチ

ク ラ率は低下した｡

5) 低層度条件下(0.5 klx)では､棄が薄いはど､光合成速度がわずかに

高くなる傾向が認められた｡

6) 葉が厚いはど,また,比葉面積垂が大きいはど､飽和光合成速度は高か

った｡クロロフィル含量と飽和光合成速度との問には,ゆるやかな正ゐ相関

が認められた｡

7) 葉の安定期間の短い樹種の飽和光合成速度は高かった｡一斉関葉タイプ

の樹種では葉の安定期問が長く,飽和光合成速度が低かった｡

8) 葉内空隙率､単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積(Ames /A)が増加

するはど飽和光合成速度は増加した｡

9) 比葉面積垂と当年枝一本当たりの葉の平均寿命との問には一定の傾向が

なかった｡クチクラ率が増加すると､当年枝一本当たりの葉の平均寿命が増

加した｡葉内空隙率が増加すると､当年枝一本当たりの葉の平均寿命が低下

した｡

第6章

1) 一斉開葉タイプの樹種では,幹比重が大きく､飽和光合成速度は低かっ

た｡順次関妻タイプの樹種では､幹比重は小さいが,飽和光合成速度は高か

った｡

2) 幹比重が小さい樹木では,群落レベルにおける平均寿命も短かった｡
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3) 光合成特性､棄の形質,幹比重の問には,いくつかの相補関係(Trade-

off Relationship)が認められた｡

相補関係の認められたのは､初期勾配と光補償点との問,初期勾配と理

論的光飽和時の絵光合成速度との問,妻の形質(クテクラ率､秘状組織･海

綿状組織の存在比率)と飽和光合成速度との問､葉の安定期問と飽和光合成

速度との問､幹比重と飽和光合成速度との問､であった｡

4) 光合成特性,真の話形質,幹比重を基にして有用広葉樹の光利用特性を

強光利用型から弱光利用型へと序列化した｡

5) 落葉広葉樹二次林を取り扱う上での問題点と注意点を提起した｡
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巨∃ 匡⊇ 聖

広葉樹天然生二次林には､自然力を活用した高価値材生産と公益的機能を持

つ森林を作ることが要求されている｡このためには､現存する二次林を目的と

する森林に誘導する技術が必要である｡本論文ほ高木層を形成する蒋葉広葉樹

の光合成特性を解明し,上述の技術完成のために､基礎資料を得ることを目的

とした｡

結果を要約すると,先駆的樹種でほ出葉･落葉期間が長く､樹冠内部の老化

した薫から黄(紅)要した｡極相的樹種では両期間共に短く,樹冠先端部から

一斉に黄(紅)要した｡ハンノキ類では降霜まで緑葉を着けており,降霜後に

異変して落葉した｡

高木の光合成特性を調べるために､切り枝による測定法の検討を行ない,伝

頼性のある結果を得た｡いずれの樹種においても,光合成適温下(約20℃)の

飽和光合成速度は,開葉期に増加し真の老化に伴って低下した｡この間は安定

した最大値を示した｡また､日最低気温が10℃以下になると飽和光合成速度は

急激に低下した｡呼吸速度は関葉期に高く､老化と共に若干増加した｡

主要樹種30種の光一光合成速度関係を類型化し(強光利用･弱光利用･中間

壁)
,飽和光合成速度と葉の形質を調べた｡この結果,葉の寿命の短い樹種で

は葉肉細胞表面積が大きく､飽和光合成速度は高かった｡また,クチクラ率が

高いはど葉の寿命は長いことが判明した｡低層度条件下では､葉が薄いはと光

合成速度の高い傾向が認められた｡

以上,葉の構造を手掛かりにして､光合成速度の高低､葉の寿命の長短が統

一的に解明できた｡また､光合成速度の高低と群落状態での樹木の寿命の長短

との関係が判明した｡この結果,主要広葉樹の光利用時性が序列化でき､上述

の目的にあった省力的択伐施業を行なう際の指針を与えることができた｡
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附 図､ 附表 の
一覧

附蓑- 1 I 1 本論文中で使用した記号の一覧

付録 光合成速度単位のS I単位-の変換

附図-2 ･ 1 当年枝の解剖切片

a :散孔材

b :散孔材･環孔材

c :環孔材と葉柄部

附図-3 ･ 1 落葉広葉樹林の紅葉期

3 ･ 2 各種関葉タイプに見られる黄(紅)葉

a :順次閲葉型,異形葉型,一斉･席次閑葉型

(順次閲葉タイプの樹種)

b :一斉･順次閲葉型､一斉関葉型

(一斉関葉タイプの樹種)

3 ･ 3 葉の解剖特性の経時変化

附図-5 ･ 1 各樹種の葉の解剖特性

樹種名の配列は,伊藤(1982)による｡
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附表- 1 ･ 1 本論文中で使用した記号の一覧表

記号 [単位]

a

a

A打IeS /A

b

b

b/a

CJTJ

C.V.

D

D c

D e

Dij

D m

Dp

D s

D c /D

Dm /D

Dp /D

D S /D

∫

1

[klx~1]

[day]

[--]

[ mgco2dm-2hr-1klx-1]

[day]

[ ngco2d応･2hr-1]
[mgchl･ dnr2]

[--]

[mm]

[mm]

[mm]

[*]

[mm]

[mm]

[mm]

∃-→i:

[--]

[--]

[--]

[klx]

虐E3tJ

[klx]

[day]

[cm2]

[day]

[day]

[day]

[day]

[枚]

[ mgco2dm12hr-l]

[ mgco2dm-2hr-1]

[ mgco2dm-2hr-1]

[ mgco2dm-2hr-1]

係数

90%Pを維持する時間

単位葉面積当たりの葉肉細胞表面積 5

係数(光一光合成曲線の初期勾配) 5

10%Pを維持する時間

理論的光飽和時の総光合成速度

ク ロロフ
ィル含量

変動係数

葉厚

クチク ラ層の厚さ

表皮細胞層の厚さ

ある樹種iの特性j の標準得点

葉肉の厚さ

棚状組織層の厚さ

海綿状組織層の厚さ

クチク ラ率

葉肉率

棚状組織率

海綿状組織率

頻度

当年枝の基部から数えた葉位

光補償点

葉位ごとの寿命

葉面積

全署葉期間

出葉期間

落葉期間

葉の安定期問

当年枝一本当たりの葉数

個葉の最大光合成速度

純光合成速度

光飽和における純光合成速度

総光合成速度
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記号 [単位] 意味

[ FL Elm-2s-1]

[ mgco2dm-2period11]

[ mgco2dm-2hr~1]

[米]

[mg･d打｢2]

[米]

[米]

[min]

[cm3]

[--]

[cm3]

[g]

[g]

!u巨

[g･cm.3]

[g･cm-3]

[米]

[mol･E~1]

光合成有効放射量(光量子束密度) 2 ･ 5

個真の光合成生産速度 4

呼吸速度 2 ･ 3 ･ 5

標準偏差 2

比葉面積垂 3 ･ 5

ある樹種iの特性j の値 5

樹種iの特性値n個の標準得点合計値 5

最大光合成速度の90%に達する時間 2

葉内空隙量

葉内空隙率

真の生容量

真の生重

要の乾垂

ある特性j の平均値

乾燥によって失われた物質の密度

葉の乾物の密度

ある特性j の値の標準偏差

見かけの光量子収量

[米]

[--]

ある特性値ごとに定まる単位

[dimensionless]
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【jjEj迅

光合成速度単位( mgCO2dm-2hr-I)のS I単位への変換

mgco2dm-2hr-1
= 10-3 gco2/(10-1 m)2hr

=10-3gco2/10-2m236 Ⅹ 102s

ここで, CO2 の分子量は44だから

●

● ●

従って､

mgco2dm-2hr-l

1 moICO2=44 gCO2

1 gCO2 = 1/44 moICO2

=10-3x 1/44 moICO2/36 m2s

=10-3Ⅹ 1/44 x 106 fLmoICO2/36 m2s

-1/44x 103/36x fLmoICO2/ m2s

=1/1584 x 103x FLmoICO2/ m2s

≒o.631 Ⅹ 〟moICO2/ m2s

以上から､両者の関係は,

mgco2dm-2hr~1 ≒ o･631 Ⅹ FLmoICO2m-2s-1
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ケ ヤ マノー ン ノ キ

エ ゾ ヤ マ ザ タ ラ

ウ ダ イ カ ンノヾ

オ オ ノヾポ ダ イ ジ ュ

附図-2･1a 散孔材の1年生抜の縦断面(×120)
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ヤ マ モ ミ ジ ミ
_:く~ヰ

附囲-2･1b 散孔材の1年生枝の縦断面(×120)

ミ ズ､ナ ラ こ.J~ L= ;∫ ､ン

附図-2･1c 環孔材の1年生枝の縦断面(×120)
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-＼}' -.7一 夕､こじ=

ノヽ リ ギ リ(葉柄)

ヤ チ ダモ(葉柄)

附図-2･ 1d 環孔材の1年生枝と葉柄の縦断面(×120)
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紅葉某日の塵十広混交林

黄塵は主にカンパ類とシナ輔､紅葉はサケ

(札髄定rh演)

ラ頒とカエ7-:輯

責 (慕t二) 棄期の広重奄封=次林

附図-3 ･ 1 黄(紅)葉期の針広義交林と落葉広葉樹林

l古○



ケ ヤ マ ノヽ ン/ノ ヰ

(順次関棄型)

ウ ダ イ カ ンノヾ

(異形糞型)

ヤ マ ナ ラ シ

(一斉･順次閲棄型)

カ ~二′ ラ

(異形萎型)

附図一3･2a 各種開票タイプに見られる責(紅)棄
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ノー リ ギ リ

(一斉･順次開票型)

ア
_:=ぐキ

ナ ミ/

(一斉開薫型)

づト ナ カ マ ド

(一斉･順次関葉型)

オ オノヾポ ダ イ ジ ュ

(一斉関棄型)

附図-3･2b 各種関糞タイプた見られる黄(紅)垂
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-I;

‡てヨー･tT}'-
∴･･

-⊥

トニー-∴

ケヤマハンノヰ

卜ー

ウダイカンバ

(∩

O.

0.

-0

p__l｣■U･=T

I_-:.,
､ ':-

二≧三]
15-i ,

オオバポダイジニL

附図-3･3 剖rj定葉における葉の縦断面の緩時変化(国中の数字は斐齢)
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T- j
オ ニ グ ノレ ミ

ヤ マ ナ ラ シ

ケ ヤ マ ノヽ ン ノ ヰ

ド ロ ノ ヰ

■｢T

エ ゾノ)ヾ ッ =プ ヤ ナギ

ノヽ ン/ノ ヰ

附図-5･1a 各樹種の棄の縦断面(スケールは附図13･3を参腰)
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r.J才

ヤ エ ガ ワ カ ニ/ノヾ

ウ ダ イ カ ンノヾ

;

ll

サ ワ シ ノヾ

シ ラ カ ン ノヾ

~r'
･リー 1ン､､

附図-5･1b 各樹種の要の縦断面(スケールは附園-3･3を参頗)
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ノヽ ノレ ニ レ

カ､二′ ラ

ミ
ース~ナ

ラ

ン1~ ヒ J ･-I

'Jこ -ン ノ･ト

附図-5･1c 各樹種の垂の縦断面(スケールは附図-3･3を参腰)
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エ ンデ ヤ マ ザ ク ラ

ア ニく~ヰ ナ シ

イ ヌ エ ン ジ ュ

さ一 ユ ウ リ ザ タ ラ

ナ ナ カ マ ド

イ タ ヤ カ エ う=､

附図-5･1d 各樹種の棄の縦断面(スケ-ルは附図13･3を参願)
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ヤ マ モ ミ シ

I.

ミー ナ ノ キ

ミ
_スこーキ

オ オノヾポ ダ イ ジ ュ

ノヽ リ ギ リ

-I:･ ･∫- 1ン､∴こし=

附図-5･ 1 e 各樹種の棄の縦断面(スケールは附図-3･3を参照)
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