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要 旨       

北海道南部地域において，ブナ（Fagu crenata BLUME）の開花フェノロジー,花粉飛散，受粉形態と

種子形成，および落下堅果の量と品質の年変動について調べ，その結果をもとに，ブナの天然林施業に

おける更新技術を改善するための方策について論議と提案を行った。

開花フェノロジーは，３個体について冬芽単位で調査した。３月以降の０℃より高い日平均気温を積

算した温度を積算気温と定義すると，混芽の約半数が開芽する時期，受容性を有すると考えられる雌花

序が現れる時期，雌花序の約９割が受容性をもち雄花序の約８割が花粉飛散を行う時期，さらにほとん

どの雌花序の柱頭と雄花序がしおれる時期は，それぞれ120～160℃，220～240℃，約290℃，および

340～400℃であった。いずれの個体でも個体内で雌性先熟の傾向がみられたが，ほとんどの雌花序は，

柱頭が受容性をもっている期間中に同じ個体内の雄花序からの花粉飛散を経験し，自家受粉の可能性を

もっていた。

花粉飛散については，着花したブナ孤立木の周囲における飛来花粉数を調べた。主風風下側における

花粉源からの距離と飛来花粉数の関係はべき乗式でよく近似できた。そのべき乗式と拡散による浮遊微

小粒子の濃度減少を表すSUTTON の式を用いて，花粉源の風下側の平面上における飛来花粉数分布を再

現し，仮想的林分における母樹間距離と飛来花粉数の関係を求めた。

人工受粉試験を行い，他家受粉，自家受粉，無受粉など受粉形態の違いがブナ堅果の成熟過程におけ

る生残，稔性，形質に及ぼす影響を明らかにした。開花から果実成熟までの期間における殻斗果の枝上

での生残率は８５％以上と高く，受粉形態の違いによる差は認められなかった。自家受粉によって堅果

の稔性は低下し，充実堅果が形成される比率は１０％以下であった。無受粉においても殻斗と果皮は正

常に発達し，単為結果することが確かめられた。

ブナ天然林５ヵ所において，開花終了時期からの堅果の落下量と品質を1990 年から1993 年までの４

年間にわたって調べた。落下堅果総数に大きな年変動がみられた。堅果の発達過程では，主にガの幼虫

によるとみられる堅果の捕食が堅果生産に関わる要因として重要であった。虫害堅果の多くは８月下旬

までに未熟落下した。落下堅果総数に対する虫害堅果の比率は年によってことなり，落下堅果が少ない

年を経過した後に落下堅果の多い年を迎えた場合には，虫害堅果の比率が低く充実堅果が多く生産され
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る傾向がみられた。落下堅果総数は，1990 年には調査地による差が大きかったが，1991～1993 年には

調査地間でほぼ同調して変動した。落下堅果総数と前年の夏の気温，降水量，蒸発散能／降水量比との

間に明瞭な関係はみられなかった。

単位枝長あたりの冬芽に含まれる雌花序数から翌年の結実予測を行う手順を提案した。枝長50cm あ

たりの雌花序数が平均14 個以上あれば，更新に必要と考えられる200 個／㎡の充実堅果が生産される

確立が高い。枝長50cm あたりの雌花序数が平均8 個に満たなければ充実堅果はほとんど生産されない

が，更新のためには不十分な数しか生産されないと考えられた。母樹の保残によって天然更新を図る場

合の保残母樹の必要密度について，受粉面から検討を加えた。20 本／ha 以上の母樹密度があれば，十

分な量の開花があった年には受粉上の問題による極端な堅果の品質の低下は起こらないと考えられた。
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第１章 序 論    
１．１ 研究の背景

地球上にブナ科（Fagaceae）植物は8 属，約600 種が存在する｡そのうち,ブナ属（Fagus）約10 種

は北半球の温帯林に分布し，日本列島には，ブナ（Fagus crenata BLUME）とイヌブナ（Fagus japonica

MAXIM．）の２種が分布する。とりわけ，本研究の対象であるブナは，日本の冷温帯の森林の表徴種と

して，森林生態学あるいは植物地理学や植物社会学の上で重要な位置を占める樹種である。地史的にみ

ると，ブナが日本列島におけるブナ属の優占種となったのは，第四紀の前期更新世から中期更新世の末

にかけてとされている（南木1985）。その後，気候の寒暖・乾湿の変動にともなってブナの分布域も変

動するが，北緯３８゚ 以南の低標高地から北方および高標高地へと現在の分布域に向けて生育地の拡大

を始めたのは最終氷期が終了して以降であり，今から約１万２千年前のことである（TSUKADA 1982）。

その時代はヒトが北日本において縄文文化を営み始めた頃でもあり，ヒトとブナの関わりはそのころか

ら始まったといえるだろう。

現在の自生分布の北限は北海道の黒松内低地帯，南限は鹿児島県の高隈山であり，本州においては主

に脊梁山脈の日本海側に分布の中心をもつ。垂直分布の点からみると，東北地方では平地から標高約

1500ｍ付近まで，北海道においては平地から標高900ｍ付近までに分布するが，本州の関東・中部地方

では，標高700ｍ～1600ｍ付近の山地帯の森林を構成する主要樹種である。

このようにブナは東北・北海道では低地から分布しているものの，関東・中部地方では山地帯に分布

しているために，明治時代に入るまではブナを主とする天然林は林業の対象とはならず，もっぱらその

分布域周辺において薪炭材や一部の建築材として利用されていたにすぎない。ブナ材の用途が薪炭材以

外に拡大し，用材生産を目的として収穫されるようになったのは，明治時代以降であり，とくにその収

穫量が急増するのは1950 年代半ばから1960 年代に全国的に推進されたスギ，カラマツなど針葉樹の拡

大造林の時期である（斎藤1985;片岡1991）。1970 年代以降は，造林対象地の高標高化にともなう造林

成績の低下，森林の公益的機能に対する社会的要請の高まり等によって拡大造林には歯止めがかかり，

本州中部地方では標高約1000ｍ以上， 東北地方では標高約600～700ｍ以上，北海道南部では標高約

300ｍ以上のブナを主とする天然林については，天然更新を補助する作業を伴った天然林施業がとられ

るようになり現在にいたっている。



ところで，遷移の終局相に位置する極相林では， 林冠木の枯死や倒木によってできる林冠の欠除部

（ギャップ）を下層から成長してきた個体群が埋める形で森林の維持がなされており，発達段階の異な

る小林分（パッチ）がモザイク状に配置された空間構造をもつ（JONES 1945；WATT 1947；WHITMORE

1975）。このようなギャップ形成を契機として始まる森林の更新過程はギャップダイナミクスと呼ばれ

（山本1981），日本のブナ極相林もそのような過程によって再生・維持されていることが明らかにされ

ている（浅野1983;YAMAMOTO 1989）。一般に，ギャップダイナミクスにおいてギャップを埋める個体

群は，それまで閉鎖林冠下で生存していた実生バンクと呼ばれる稚樹群のほか，土壌中で休眠していた

埋土種子と呼ばれる種子由来の実生（MARKS 1974）あるいは萌芽などの無性繁殖によって再生した個

体（TANAKA 1985;JONES and RAYNAL 1986;OHKUBO et al.1988）によって構成される。

ギャップ内でのブナの再生様式に間しては，ブナの種子の休眠は通常ひと冬の越冬によって打破され

るため（森1991），埋土種子から再生することはない。また，ブナの伐根からの萌芽能力のピークは樹

齢25～30 年にあり（紙谷1986a），萌芽能力は樹齢約50 年を超えると急激に低下する（樫村ほか1952）

ため，特殊な立地に生育している個体群（杉田 1988;谷本1993）を除けば，ギャップ内でのブナの再

生は萌芽などの無性繁殖に依存することはない。すなわち，ギャップにおけるブナの再生は，ギャップ

形成前から存在している実生バンクに依存していることになる（浅野1983）。しかし，日本のブナ林の

林床植生として代表的なササ型の林床ではブナの実生の密度はきわめて低く，ササの存在が実生バンク

の形成を妨げていると考えられている（前田・宮川1971;浅野1983）。

このようなブナ極相林の維持機構に関する知見にもとづいて，近年のブナの天然林施業における天然

更新の補助作業としては，ササを主とする林床植生を除去する地表処理が必須の作業として取り入れら

れている。地表処理を伐採後に行い種子の散布を保残した母樹から行う「母樹保残法」と呼ばれる方法

（前田・官川1971）と，伐採前に地表処理を行って実生バンクを形成してから皆伐する「先行地ごしら

えによる前更皆伐更新法」と呼ばれる方法（片岡1991）とが提案され， 国有林や北海道有林では「母

樹保残法」が実行されてきた。

「母樹保残法」を主とするブナの天然更新補助作業の有効性については，地表処理後の植生回復（柳

谷・金1976；金・柳谷1981b），稚樹の発生・消長（柳谷・金1980；金・柳谷1981a）や稚樹の成長

（金・柳谷1982）の面から検証され，適正な母樹の保残と母樹の結実に合わせた地表処理によって更新

が達成されることが確認されてきた（柳谷・金 1984;鈴木1986a，1986b;前田1988;KUDOH on 1994）。

しかし一方では,更新補助作業を施したにも関わらず更新の成功していない事例も報告されており（鈴木

1986a;片岡1991），ブナの天然林施業における更新促進技術は未だ不確実性を払拭できていない現状に

ある。

ブナの収穫量は 1960 年代をピークとしてそれ以降は漸減をしている。とはいえ，確実に次代を更新

させる技術が確立されていないまま，収穫が継続すればブナ資源の量と質の低下はまぬがれない。木材

資源としての意義のみならず，近年ブナ林は，水土保全機能，野生生物の生息場所，自然的風土の醸成

など多くの観点から社会的注目を集めているのは周知の事実である。今日，ブナ林の再生・維持は広範

な社会的要請といえるだろう。

天然下種による樹木の更新は，花芽の形成に始まり開花，受粉，受精，種子成熟，種子散布，発芽，

雅樹成長という多くの段階を経で達成されるものである。その過程でさまざまの要因によって花，種子，

稚樹の数が減少するが，その数の減少をいかに回避して多くの数を生残させていくかということが更新

の成功につながる。これらの過程は，種子の散布前と散布後の二つのフェーズに大きく区分できる。ブ

ナに関しては，種子散布後のフェーズについては死亡要因や数の減少について天然林での観察結果を中



心としてかなり多くの知見が蓄積されてきた （橋詰・山本 1975;箕口・丸山 1984;前田 1988; 

NAKASHIZUKA 1988;SAHASHI et al.1994;谷本1994;寺潭1995）。これらの研究によると,種子や稚樹の主

な死亡要因は， 種子散布から発芽までの間では小哺乳類による捕食であり （箕口・丸山 1984;谷本

1994）， 発芽後数カ月の間においては小哺乳類や昆虫による捕食，菌類の感染による立ち枯れである

（橋詰・山本1975;NAKASHIZUKA 1988; SAHASHI et al.1994;谷本1994;寺潭1995）。さらに林冠木や下層

植生による被圧が強い場合には被陰による死亡（NKASHIZUKA 1988; 谷本1994）が加わる。

このように種子散布後から発芽・定着に至る段階において捕食による死亡率が高いことは，ブナ属や

コナラ属など種子サイズの大きい樹種にとって共通的なことである（JENSEN 1985;WILLSON and WHELAN

1990;MIYAKI and KIKUZAWA1988）。しかし一方で，小哺乳類による捕食圧は撹乱の大きい場所やササな

どの林床植生の少ない場所で低いことも知られている （長谷川1984；MIYAKI and KIKUZAWA 1988；

MYSTER and McCARTHY 1989;林田・五十嵐1993）。したがって,ブナの天然更新補助作業として林床植

生が除去された場所では，小哺乳類による種子や稚樹の捕食圧が軽減され，稚樹の定着環境は天然林に

比べて好転している可能性もある。また，種子サイズの大きい樹種は種子サイズの小さい樹種に比べて

散布場所の環境に対する種子や稚樹の適応性が高く（STRENG et al.1989;SEIWA and KIKUZAWA 1991S），

捕食を回避して一旦出現した後はかなり高い生残率が期待できると考えられている（清和1994）。

一方，種子散布前のフェーズ，とくに開花から種子成熟までの間における花や成熟途上の種子の数の

減少やその原因について，近年多くの生態学研究者の興味が注がれるようになってきた（STEPHENSON

1981;水井1989;KIKUZAWA and MIZUI 1990;MIZUI and KIKUZAWA 1991）。しかし,ブナに関しては，結実

の豊凶がきわめて大きく，それが天然更新を図る上での大きな問題であることが古くから指摘されてき

た（渡辺1938;樫村1952;菊池1968;前田・官川1971）にもかかわらず，開花から種子成熟に至るこの

フェーズにおける種子の生産量や品質にかかわる要因についての知見はかならずしも十分ではないのが

現状である。

そこで，本研究では，ブナの天然更新促進技術の向上を図り，ブナ資源の回復および持続的なブナ天

然林施業の確立に資するため，開花から種子成熟に至る過程におけるブナの種子生産特性に焦点を当て

ることとした。

１．２ ブナの天然更新促進技術に関するこれまでの研究

日本におけるブナの天然更新促進技術に関する研究は，1920 年代後半， 長野営林局が飯山地方に天

然下種更新試験地を設定した頃に始まったとされる（片岡 1991）。したがって，今日まで約70 年の研

究の歴史があることになる。この間，戦争による研究の中断や林業施策の変化など社会状況の影響を受

け，いくつかのエポックを経て発展してきた。ここでは，研究の背景や展開方法などによって第１期

（1930 年代を中心とする時期），第２期（1950 年代を中心とする時期），第３期（1960 年代を中心とす

る時期）および第４期（1970 年代～現在）に分け，それぞれの時期における研究動向を概観する。

第１期（1930 年代を中心とする時期）：この時期におけるブナの更新や施業に関する研究は，1920

年代後半から国有林全般で推進された択伐天然下種更新施業（手東1987）を背景として行われた。 ま

ず，青森・秋田・東京の各営林局においてブナの天然下種更新と施業に関する調査・研究が行われ，ブ

ナ稚樹の発生と生育，結実の豊凶，種子散布などに関するデータが組織的に収集された（農林省山林局

1942）。一方，渡辺（1938）はそれまでのブナ林の施業に関する基礎的研究を総括し，ブナの分布，植

生，樹種構成，成長，更新および施業に関するその時点での知見をまとめている。

第２期（1950 年代を中心とする時期）：こめ時期には，第１期以降に本州の国有林で推進されたブナ

林での傘伐作業や択伐作業を天然更新の面から検証する実証的研究が進められた。 樫村ほかは岩手県



黒沢尻営林署管内に林冠の疎開程度と各種地表処理の効果を調べるためのブナ傘伐作業試験地を設定し

（樫村ほか1951），種子の落下時期と落下量,稚樹の発生を調査した（樫村ほか1953､1954）。その中で，

林冠の疎開によって単木あたりの落下種子量が増加することを明らかにし，傘伐作業において更新上必

要な保残母樹の密度として胸高直径 30cm 以上の母樹を約 50 本／ha 残すことを提案した（樫村ほか

1953）。また，発生稚樹の本数は，無処理，刈払い，腐植層除去の各処理に比べて，かき起こしとトレ

ンチング処理において多かったことを報告した（樫村ほか1954）。樫村ほかによるこれら一連の報告は，

その後の第４期以降に発展してきたブナの天然更新促進技術の基本的なスタイルを提示したという意味

においてきわめて重要であろう。ブナ稚樹の発生と成長に地表処理が有効であることは，菊池（1950）

も同様に報告している。菊池（1968）が集約したブナの種子生産に関する研究成果は，その後のブナの

天然更新促進技術に関する研究の基礎をなした。

第３期（1960 年代を中心とする時期）：1950 年代後半からは， スギ，カラマツなど針葉樹の拡大造

林の進行によって天然林施業が後退したことを背景として，ブナの天然更新促進技術に関する研究は一

時期停滞した。 しかし，ＩＢＰ（国際生物学事業計画：1967～1972）を契機として，森林の生産構造

や生産量を生態学の観点から明らかにする研究がブナ林についても広範に行われた。ブナ林の生産構造

に関しては，山田・丸山（1962），浅田ほか（1965），湯浅・四手井（1965）， 生産力に関しては，丸

山・山田（1963），丸山（1964），丸山ほか（1968），只木ほか（1969），一次生産のエネルギー効率に

関しては，只木ほか（1969），MARUYAMA（1971）の報告がある。これらの研究は,その後に発展するブ

ナの個体群動態の定量的解析（浅野1983;YAMAMOTO 1989）を生み出す契機となり，ブナの更新過程の

解析に生態学的な方向性を与えたといえよう。

第４期（1970 年代～現在）：ブナの天然更新に関する研究が再び活性化するのは1960 年代の後半か

らである。この背景には，拡大造林にともなう不成績造林地の多発の反省に立ち，天然林施業が再び指

向されてきたことがあるのは言うまでもない。前田・宮川（1971）は，林冠が閉鎖しかつササなどの林

床植生におおわれたブナ林の林床には，ブナの前生稚樹すなわち実生バンクがほとんど存在しないこと

を明らかにし，前に述べた地表処理と母樹保残を組み合わせた「母樹保残法」による更新を提案した。

閉鎖したブナ林の林床に更新を期待できるほどの前生稚樹が存在しないことは，その後浅野（1983），

YAMAMOTO（1989）によって確認された。ギャップダイナミクスによるブナ林の再生過程が明らかにさ

れた（浅野1983;YAMAMOTO 1989）ことにより，天然更新補助作業としての「母樹保残法」は生態学的

にも合理的であることが認められたといえるだろう。片岡（1991）の提案した伐採前に地表処理を行っ

て実生バンクを形成してから上木を伐採する方法も同様に合理的である。

その後，「母樹保残法」を主とする天然更新補助作業の有効性についてはさまざまな観点から検証さ

れ（柳谷･金1976,1980;金・柳谷 1981a,1981b 1982）， 適正な母樹の保残と結実に合わせた地表処理

により更新が達成されることが確認されてきた（柳谷・金1984,鈴木 1986a,1986b，前田1988）。しか

し，同時に，この方法によって更新が成功するためには，地表処理と母樹の結実のタイミングが一致す

ることが重要であることが指摘されるに至っている（柳谷・金1984;鈴木1986a，1989）。

ブナの種子生産に関する研究もこの時期にさまざまな観点から行われた。すなわち，花芽および胚の

発育過程（三上・北上1983），開花過程（橋詰1975），花粉生産量（橋詰1975;板鼻1990; Saito et al．

1991），花粉発芽条件（橋詰1975），果実・種子の発達過程（橋詰・福富1978;箕口・丸山1984），種子

稔性と林分状況との関係 （橋詰・山本 1974），堅果落下量 （橋詰ほか 1984;箕口・丸山 1984;紙谷

1986b;大久保ほか1989），結実度合いの林分内での変異（橋詰1986;武田1992），結実の地域的同調性

（鈴木1989），繁殖器官への投資量（河田･丸山1986;KAWAGUCHIl and TODA1989; SAITO et al.1991）など



である。また，KOMAI（1980）によって新属新種として記載されたハマキガ科ビメハマキガ亜科ブナヒ

メシンクイ（Pseudopammene fagivora KOMAI）の幼虫がブナの未熟果実を摂食し,ブナの種子生産量に

大きな影響を与えることがあるという知見（五十嵐･．鎌田1990b,1991,1992;五十嵐1992）は，ブナの

種子生産特性を明らかにし天然更新促進技術を向上させる上できわめて重要なものと位置づけられる。

１．３ 研究の目的と方向

「母樹保残法」（前田・官川1971）にせよ「先行地ごしらえによる前更皆伐更新法」（片岡1991）に

せよ，現行のブナの更新補助作業は，ササなどの地表植生の存在および閉鎖林冠下での低照度を更新阻

害要因としてとらえ，地表処理と上木の伐採とによってこれらの更新阻害要因を取り除こうとするもの

である。ギャップダイナミクスによるブナ極相林の再生過程においては，地表処理に相当する現象はサ

サの一斉枯死や大型草食動物による摂食によって発生すると考えられ，閉鎖林冠の破壊は林冠木の枯

死・倒木によって発生すると考えられている（浅野1983）。現行の更新補助作業は，極相林における再

生過程を人為的に創出させるものであり，生態学的に合理的な作業とみなせるだろう。したがって，本

研究を進めるにあたり，現行のブナの天然更新補助作業を方法論的に妥当なものとみとめ，それをより

成功度の高いものに改善するという立場をとる。

さて，ブナの天然林施業において，「母樹保残法』を主とする更新補助作業を施したにも関わらず更新

が成功しない原因としては， 地表処理と母樹の結実のタイミングの不一致（柳谷・金 1984，鈴木

1986b），母樹の過伐（谷本1986），母樹の衰退（海老原ほか1990）などが指摘されている。このうち，

母樹の過伐は人為的なミスもしくは無理解にもとづく誤った作業であるから問題外であるが，残りの二

つはいずれも地表処理によってササなどの地表植生が衰退している間に質・量ともに十分な種子が散布

されないことが不成功の原因であると考えられる。

ブナ堅果の品質に関しては，数100ｍ以内に他の母樹の存在しない孤立木や，ブナの優占度が低い林

分や着果木の少ない林分でシイナが多く，受粉上の問題が堅果の品質に関与していることが示唆されて

いる（橋肺・山本1974）．ブナの近縁種である∃一口ッパブナ（Fagus sylvatica）では，画家受粉で充

実堅果が形成される比率は 10％以下の場合が多いことが人工受粉試験や孤立木によって確かめられて

いる（NIELSEN and DE MUCKADELI 1954）。これらのことから,風媒花であるブナの花粉の飛散距離はあ

まり大きくない（橋詰・菅原1985）ため，「母樹保残法」における保残母樹の密度や配置のしかたによ

っては母樹間の花粉の交換が十分に行われず，その結果，堅果の品質の低下をまねく可能性が考えられ

る。しかし，これまでには受粉の観点から保残母樹の適正密度について検討されたことはなく，自家受

粉や無受粉などの受粉形態の違いがブナの堅果の稔性に及ぼす影響を人工受粉試験によって調べた例も

報告されていない。そこで，第２章から第４章では，生産される種子の品質に影響する可能性のある受

粉に関わる問題を取り扱うこととした。まず第２章においては，自然状態での自家受粉の可能性を雌雄

の花の開花タイミングから確かめることを主目的として，ブナの開花フェノロジーについて検討する。

第３章においては，着花したブナ孤立木を花粉源とし，花粉源からの距離と飛来花粉数との関係を調べ

た。さらに，この結果をもとに簡単な花粉拡散のモデルを作り，仮想的な林分にお-ける母樹密度と飛来

花粉数との関係について考察する。第５章においては，自家受粉や無受粉などの受粉形態の違いがブナ

堅果の成熟過程における生残，稔性，形質に及ぼす影響を明らかにするために，人工受粉試験を行った

結果について報告する。

母樹が優良な品質の堅果をいくら大量に生産したとしても，堅果の散布と地表処理のタイミングがう

まく一致しなければ，十分な数の稚樹は発生しない（柳谷・金 1984，鈴木1986b）。ササなどの地表植

生が回復するまでにの間に，十分な量の結実があることが更新成功のための重要な条件となる。ササの



回復速度については，開花後に自然枯死したササ（Sasa ishizuchiana）の場合には，地上部現存量が枯

死前の量までほぼ回復するのに開放下で10 年を要したという報告がある（SAKURAI 1984）。しかし，通

常本州において地表処理の方法として行われている地上部の刈払いの場合では，チシマザザで長くても

３～５年でその効果がなくなるとされている（柳谷・金1989）。地表植生が落葉性低木である場合でも，

地上部刈払いによる地表処理の効果は２年程度とされている（柳谷ほか1990）。こめような地表処理後

の地表植生の回復速度に対して，ブナの結実の豊作年はおおむね６～8 年に１回とその頻度が低い（渡

辺1938;樫村1952;菊池1968;橋詰1986;前田1988）。 したがって，地表処理がまったく年次的に無作

為に行われたとすると，その処理によって地表植生が衰退している間に豊作年が訪れる確率はせいぜい

1/4～1/2 しかないことになる。

地表処理と結実とのタイミングを一致させるには，人為的な結実促進または結実予測が必要になる。

結実促進に関しては環状剥皮やジベレリン処理など人工的な着花促進法の効果について調べられた

（畷・橋詰1973，佐々 木ほか1976）が,明瞭な着花促進効果を示す方法は見いだされておらず，地表処

理に合わせて結実させることは現段階では不可能である。したがって，地表処理を更新補助手段とした

天然林施業において更新の成功度を高めるためには，母樹の結実を予測する技術を開発することが必要

と考えられる。

結実を予測する技術を開発するための第一歩は，種子生産量の年変動に関与している要因を見いだし，

各要因の変動の法則性や要因間の相互作用を明らかにすることであろう。そのためには固定調査地にお

ける長期にわたる結実調査が不可欠である。ブナの結実の豊凶の長期的観測や調査はこれまでにも数多

く行われてきた（渡辺1938;樫村1952;菊池1968;橋詰1986;前田1988） が，これらは種子の成熟する

秋の時点での観測や調査である。 しかし，多くの落葉広葉樹でみられる果実の発達過程での未熟落下

（橋詰1987;MIZUI and KIKUZAWA 1991;清和1994）が，ブナの場合でも生じることがある（橋詰ほか

1984;五十嵐・鎌田1990a;SAITO et al．1991）ため,未熟果実の落下実態を明らかにできるような開花段

階からの調査がなされなければ，種子生産量の年変動に関与している要因を明らかにすることはできな

いだろう。

そこで，第５章では，北海道南西部の５ヵ所のブナ天然林において，開花終了時期からの堅果の落下

量と品質の調査を４年間行った結果から，ブナの種子生産量の年変動に関与している要因について検討

する。

第６章では，これら一連の調査・研究によって得られた成果をブナの天然林施業における更新技術の

改善方策に反映させるために，結実予測手法の提案，･「母樹保残法」において堅果の品質を低下させな

いための保残母樹の密度の検討，および天然更新促進技術の指針の提示を行う。

本論文は，ブナ林の再生・維持を図るための天然更新促進技術の改善を目的として筆者がこれまでに

発表してきた落下堅果量と品質（寺渾ほか1995），結実阻害要因（寺沢1991;寺沢・柳井1991），受粉

と種子の稔性（寺沢・柳井1991;寺沢・柳井1992;寺沢1993b），花粉飛散（寺沢1993a）に関する報告

に，受粉形態が果実の生残，稔性，形質に及ぼす影響や開花フェノロジーに関する新たな調査結果，考

察および論議をつけ加え，ブナの種子生産特性とその天然林施業への応用についてとりまとめたもので

ある。

本研究のとりまとめに際し，京都大学農学部岩坪五郎教授には，終始懇切なご指導とご助言をいただ

いた。また，京都大学農学部川那辺三郎教授，渡辺弘之教授には，論文の校閲を賜り多くのご教示をい

ただいた。謹んで感謝の意を表する。

京都大学生態学研究センター菊沢喜八郎教授には，平素から研究全般にわたって多くのご教示をいた



だき，本研究のとりまとめにあたってはその契機を与えていただくとともに論文の校閲を賜り多くのご

助言をいただいた。

北海道立林業試験場故水井憲雄博士，東北大学農学部清和研二助教授には,本研究遂行の当初から広葉

樹の更新初期過程に関して多くのご教示をいただくとともに，論文の一部についてご校閲をいただいた。

同じく東浦康友博士，黒 丸 亮    博士，菊 地 健    氏には論文のご校閲をいただいた。

北海道立林業試験場柳井清治博士，ハ坂通泰氏には，本研究に関する共同研究者として調査や議論を

共にしていただき，本研究をとりまとめた今日まで終始多くの示唆を与えていただいた。

北海道立林業試験場道南支場の近藤和男元支場長，斎藤 晶元支場長には，本研究を遂行する上で多

くの便宜をはかっていただくとともにご助力と励ましをいただいた。おなじく吉野岩巳氏，斎藤由紀子

氏には調査，資料整理に際して多くのご協力をいただいた。

函館営林支局，乙部営林署，東瀬棚営林署，函館道有林管理センター，松前道有林管理センター，倶

知安道有林管理センターの関係各位には，落下堅果調査の調査地の選定と設定に関して便宜をはかって

いただいた。大沼国定公園管理事務所の関係各位には，開花フェノロジーの調査に便宜をはかっていた

だいた。

上条一昭博士，大阪芸術大学駒井古実博士にはブナの果実を捕食する昆虫類の同定をしていただきそ

の生態等についてご教示いただいた。

北海道立林業試験場の多くの上司，同僚には，本研究を遂行あるいはとりまとめる上で便宜をはかっ

ていただくとともに，議論を通じて多くの示唆をいただいた。

以上の方々 に心から感謝の意を表する。

第２章 ブナの開花フェノロジー
２・１ 花の発達・形態および開花過程

「フェノロジー」の用語は，一般には生物季節学，あるいは生物気候学と訳されることが多いが，植

物生態学の分野では， 「季節の進展に伴う植物の芽，葉，花，果実などの器官の発達の可視的な推移」

の意味で用いられる。そこで，本論文では，ブナの「開花過程における個々 の花序の発達の推移」に対

して「開花フェノロジー」の用語をあてた。

はじめに，ブナの花の発達・形態および開花過程について，これまでに報告されている知見を整理し

て記載しておく。

三上・北上（1983）によると，岩手山甫斜面の標高約 1000ｍ付近の個体における花芽分化の開始期

は６月下旬と推定される。８月下旬に花被と雌ずい原基が分化するとともに雄花の小胞子嚢が形成され，

10 月下旬に花粉母細胞がつくられ，11 月中旬には雌ずいが花柱と子房部に分化，四分子が観察される。

花芽は，ふつう葉芽とともにひとつの冬芽の中に形成されているので，花芽をもつ冬芽は混芽と呼ば

れる。形成された花芽は，翌春に開花する。花は単性花であり雌雄同株である。雌花は，子房が隔壁に

よって３室に分かれ，各室に２個ずつの胚珠があるので，計６個の胚珠をもつ。雌花はニつが集まって

総截に包まれ直径約5～7ｍｍの頭状花序を形成する。開花が進むにつれて総敬の先端から花柱が露出し，

さらに花柱の先端が３つに裂開して柱頭を形成する。雄花は６～１５個が集まって直径約１０ｍｍの頭

状花序を形成し，開花の進行とともに花梗が伸長し，花粉飛散時期には花序が下垂する。

２・２ 材料と方法

（１）調査木

調査は1992 年および1993 年に行った｡1992 年には北海道立林業試験場道南支場（北海道函館市桔梗



町）構内に植栽ざれた１個体（以下，調査木Ａ）を調査対象とした。また1993 年には大沼公園（北海

道亀田郡七飯町）内の天然木２個体（以下，調査木ＢおよびＣ）を調査対象とした。調査木Ａは孤立木

でありこの個体の周囲約３km 以内には着花するブナは他に存在しない。いずれの調査木も，ぞれぞれ

の調査年には樹冠上面から側面にかけて高い密度で着花した。そこで，調査木Ａでは1992 年４月上旬

から５月中旬までの間，また調査木ＢおよびＣでは1993 年４月中旬から５月中旬までの間，２～６日

間隔で，雌花序と雄花序の開花段階を冬芽ごとに記録した。調査木Ａ，Ｂ，Ｃの樹高はそれぞれ12ｍ，

14ｍ，14ｍ，胸高直径はそれぞれ41cm，42cm，44cm である。

（２）調査方法

  （ア）開花フェノロジー調査

  高さ5～8ｍの位置にある枝5～7 本をマーキングし，それぞれの枝の先端部約１ｍに着生している

すべての冬芽を観察の対象とした。観察した冬芽の数は，調査木Ａ，Ｂ，Ｃで，それぞれ543 個，444

個，561 個である｡そのうち，葉芽はそれぞれ183 個，114 個，157 個であり，葉と花を含む混芽はそれ

ぞれ360 個，330 個，404 個であった。混芽のうち，雌花序と雄花序ともに含むものがそれぞれ183 個，

125 個，129 個，雌花序のみ含むものがそれぞれ52 個，18 個，57 個,雄花序のみを含むものがそれぞれ

125 個，187 個，218 個であった。したがって，開花段階を調査した冬芽の数は，雌花序を含む芽が235

個，143 個，186 個であり，雄花序を含む芽がそれぞれ308 個，312 個，347 個であった。

開花段階の区分は，雌雄ともに，橋詰（1975）による5 段階区分を基本とし，未開花の段階および雄

花序の落下した段階を付け加えた。すなわち，雌花序については，

0．未開花。

Ⅰ．芽鱗が開き始める。

Ⅱ．雌花序が外部から確認できる。

Ⅲ．総苑が開き，柱頭が外部に現れる。

Ⅳ．柱頭が外反する。

Ｖ．柱頭が黒褐色を呈し，しおれて不規則に曲がる。

雄花序については，

0．未開花。

Ｉ．芽鱗が開き始め，雄花の花被が見えるようになる。

Ⅱ．花梗が伸長し，個々 の雄花序が外部から独立して確認できる。

Ⅲ．雄花序が下垂する。莉が見えるようになる。

Ⅳ．靭が開き，花粉が飛散する。

Ｖ．雄花序がしおれる。

Ⅵ．雄花序が落下する。

  （イ）雌花柱頭上の花粉粒数

孤立木である調査木Ａの受粉実態を明らかにするため，この個体の雌花序のほとんどが開花段階Ⅳに

あった５月１日に樹冠の上・中部の雌花序を20 個採取した。これらの花序に含まれる40 個の雌花につ

いて，切り取った柱頭をグリセリンー乳酸溶液（3：1，V：V）中ですりつぶし,顕微鏡下で花粉粒数を数

えた。

２・３ 結果

（１）開花の進行過程

  （ア）調査木Ａ



調査木Ａにおける雌花序と雄花序の開花

過程を，日平均気温および積算気温の推移

とともに図－１に示した。気温のデータは，

調査木の生育場所から約５ｋｍ離れた函館

海洋気象台における観測値を用いた。

雌花序については，調査を開始した４月

７日にはすでに開花が始まっており，50％

が開花段階Ｉになっていた。その後，低温

傾向の続いた４月中旬は開花段階の進行は

遅かったが,４月21 日には開花段階Ⅱのも

のが現れた。その後，短期間の開花段階Ⅲ

を経て,４月26 日には開花段階Ⅳの花序が

現れた｡５月１日には開花段階Ⅳが86％を

占めたが，その後，開花段階Ｖに順次移行

し，５月13 日には99％が開花段階Ｖとな

った。

雄花序については，雌花序と同様に，調

査を開始した４月７日に47％が開花段階

Ⅰになっていた。その後４月下旬に開花段

階Ⅱ，Ⅲへと進み，４月28 日には花粉を飛散する開花段階Ⅳの花序が現れ，５月１日には82％が開花

段階Ⅳにあった。５月６日には95％が花粉飛散を終了していた。

  （イ）調査木Ｂ

調査木Ｂにおける雌花序と雄花序の開花

過程を，気温の推移とともに図－２に示し

た。気温は，調査地では測定しなかったの

で，調査地の北方約15km の場所にある森

測候所における観測値および気温低減率

0.6℃／100ｍから推定した。

調査木Ｂの雌花序については，調査を開

始した４月15 日には89％がまだ開花して

いなかった｡その後，４月20 日には開花段

階1 のものが55％に達した｡その後，開花

段階Ⅱ，Ⅲを経て，５月６日には開花段階

Ⅳが32％となり，さらに5 月10 日には開

花段階Ⅳが92％を占めた。その後，開花段

階Ｖに順次移行し，５月18 日には92％が

開花段階Ｖとなった。

調査木Ｂの雄花序については，調査を開始した４月15 日には90％が未開花であったが,４月20 日に

は開花段階Ｉのものが 53％に達した。その後４月下旬から５月上旬に開花段階Ⅱ，Ⅲへと進み，５月

10 日には花粉を飛散する開花段階Ⅳのものが35％となった。その後の開花段階の進行は速く，５月14

図－1 調査木A の開花段階と日平均気温の推移

Fig.1. Transition of flowering stage in sample tree A(A) and
daily mean ari temperaturre during the flowering period in
1992(B)
F e m a le  f l o w e r i n g  s t a g e  Ⅰ,Ⅱ,Ⅲ,Ⅳ, a n d  Ⅴ a r e
correspomding to bud burst,apperrance of inflorescence,
apperance  o f  st igm a,ge t t ing  po l len-recepive ,and
withering if stigma,respectively.
M a le  f l o w e r in g  s t a g e  Ⅰ,Ⅱ,Ⅲ,Ⅳ, a n d  Ⅴ Ⅵ a r e
corresperrance of anther,pollen release,withering of
inflorescence,and shedding of inflorescense,respectively.

図－2 調査木B の開花段階と日平均気温の推移

Fig.2. Transition of flowering stage in the sample tree B(A) and
daly mean air temperature during the flowering period in
1993(B).
Meaning of each flowering stage is same as figure 1.



日には87％がすでに花粉飛散を終了していた。

  （ウ）調査木Ｃ

調査木Ｃにおける雌花序と雄花序の開花

過程を，気温の推移とともに図－３に示し

た。気温は，調査木Ｂと同様に，調査地の

北方約15km の場所にある森測候所におけ

る観測値および気温低減率 0.6℃／100ｍ

から推定した。

調査木Ｃでは，調査木Ｂよりやや先行し

て開花過程が進んだ。雌花序については，

調査を開始した４月15 日には52％が開花

段階Ｉとなっていた。開花段階Ⅱ，Ⅲを経

て，開花段階Ⅳの花序が現れたのが５月１

日であり， ５月６日には開花段階Ⅳが

62％を占めた。５月14 日にはすべてが開

花段階Ｖとなった。

調査木Ｃの雄花序については，４月15 日には開花段階Ｉのものが51％であり，その後４月下旬から

５月上旬に開花段階Ⅱ，Ⅲへと進み，５月10 日には花粉を飛散する開花段階Ⅳのものが83％となった。

その後の開花段階の進行は速く，５月14 日には99％がすでに花粉飛散を終了していた。

（２）気温と開花の進行

開花過程のいくつかの特徴的な時点における積算

気温を表－１に示した。ここでの積算気温の基準温

度は０℃とし，０℃より高い日平均気温を積算した。

積算の開始日については，函館における日別平滑平

年値の日平均気温が０℃を超えるようになるのは３

月中旬以降である（札幌管区気象台1992）ことから，

3 月１日以降で初めて日平均気温が０℃を超えた日

から積算を開始した。

各時点の積算気温は，調査した３個体ともほぼ似

たような値を示し，混芽の約率数が開芽するのは

120～160℃，開花段階Ⅳの雌花序が出現するのは

220～240℃であった。さらに，約290℃で雌花序の

約９割および雄花序の約８割が開花段階Ⅳとなり，

340～400℃では雌花序， 雄花序ともほとんどが開

花段階Ｖとなっていた。

  （３）開花段階ごとの経過日数

雌花序，雄花序の開花段階Ⅱ，Ⅲ，Ⅳについて，

それぞれの段階にあった日数を混芽ごとに求め，調

査木ごとの平均値を表－２に示した。前述したよう

に開花過程の調査は２～６日間隔で行った｡そこで，

調査木
Sample tree

開花過程
Phenological
observation A B C
混芽の
約半分が開芽
A ppearance of a part
of male inflorescence
in a half of flower buds.

121.3 156.7 120.0

開花段階Ⅳの
雌花序が出現
A ppearance of 
pollen-receptive
female inforescence.

241.7 226.8 221.2

雌花序の約9 割が
開花段階Ⅳとなる
A pproximately 90% of
female inflorescences
get pollen-receptive.

290.4 287.1 287.1

雄花序の約8 割が
開花段階Ⅳとなる
A pproximately 80% of
male inflorescences
release pollen.

290.4 314.1 287.1

ほとんどの雌花序、
雄花が開花段階Ⅴとなる
End of flowering period
for both male and female
inflorescences

403.1 375.9 336.6

図－3 調査木C の開花段階と日平均気温差の推移

Fig.3. Transition of flowering stage in the sample tree C(A) and
daily mean ari temperature during the flowering period in
1993(B).
Meaning of each flowering stage is same as figure 1.

表－1 開花過程の特徴的時点における積算気温（℃）

Table 1. Thermal sums at the several phenological
points in the flowering period of beech trees.

（注）積算気温はその年の3 月1 日からの0℃以上の日
   平均気温の積算値である。
Note:Thermal sum is defind as cumulative values of dail air
   temperature above 0℃ after March 1.



ある開花段階となった初日は，それが確認された

調査日そのものではなく，その前の調査日との中

間日であったと仮定して計算した。

各開花段階の日数は，雌花序，雄花序とも調査

木によってややばらつきがみられるが，雌花序の

開花段階Ⅱ，Ⅲ，Ⅳの平均経過日数は，それぞれ

3.3～5.0 日，1.9～4.1 日および6.6～7.6 日であっ

た。また，雄花序の開花段階Ⅱ，Ⅲ，Ⅳの平均経

過日数は，それぞれ3.0～6.2 日，3.3～5.2 日，お

よび2．6～4．1 日であった。

つぎに，個体として開花段階Ⅳの花序を着けて

いる期間を求めた。ここでは，ある調査日と次の

調査日の間の開花段階の比率が直線的に変化する

と仮定して，５％以上の花序が開花段階Ⅳにある

期間を，個体として開花段階Ⅳの花序を着けてい

る期間とした。その結果，雌花序が開花段階Ⅳにある日数は，調査木Ａでは15 日間，調査木Ｂでは16

日間，調査木Ｃでは13 日間であった。また，雄花序が開花段階Ⅳにある日数は，調査木Ａでは10 日間，

調査木Ｂでは10 日間，調査木Ｃでは９日間であった。

（４）個体内における雌花序と雄花序の成熟時期の相互関係

種子植物にとって花は有性生殖を行うための器官である。したがって，花が機能的に成熟するのは，

雌花では受精を前提として受粉が可能になる時期，すなわち柱頭が受容性を有するようになる時期とい

えるであろう。花の形態や開花過程がブナに類似している∃ーロッパブナ（Fagus sylvatica）では，雌

花の柱頭が外反している時期に受容性をもっていることが時期別の人工受粉試験によって確かめられて

いる（NIELSEN & DE MUCKADELI 1954）。ブナの場合も,柱頭が外反している時期に柱頭表面に花粉がよ

く付着することが報告されており（橋詰 1975），∃ーロッパブナと同様，柱頭が外反している段階，

すなわち本研究における開花段階Ⅳが柱頭が受容性を有する段階と考えられる。一方，雄花が成熟する

のは花粉を飛散する時期とみなされ，本研究における雄花序の開花段階Ⅳがこれに相当する。

さて本研究では，いずれの調査木においても，受容性を有すると考えられる開花段階Ⅳの雌花序が出

現する時期は，花粉を飛散する開花段階Ⅳの雄花序が出現するよりも早かった。すなわち，調査木Ａで

は４月 26 日，調査木Ｂでは５月６日，また調査木Ｃでは５月１日の時点において，開花段階Ⅳの雄花

序は現れていないが，雌花序ではそれぞれ4％，32％，5％がすでに開花段階Ⅳに達していた。

このように個体単位でみると雄花序よりも雌花序が先に成熟段階に達する。しかし，開花段階Ⅳの雌

花序が出現して２～５日後に，同じ個体内で花粉飛散を始める雄花序が出現した。前述しだように雌花

序が開花段階Ⅳにある平均日数は約７日であり，その間に雌花序のほとんどは，個体内の雄花序からの

花粉飛散を経験した。個体内の雄花序から花粉が飛散する前に，すでに受容期を終了していたと考えら

れる雌花序，すなわち，調査木Ｂでは５月 10 日に開花段階Ｖになっているもの，調査木Ｃでは５月６

日に開花段階Ｖになっているものは，それぞれ0.7％，2.2％にすぎない。逆に，開花段階Ⅳになる前に

個体内の雄花序の花粉飛散が終了していた雌花序はいずれの調査木においてもみとめられなかった。し

たがって，いずれの調査木でも，ほとんどすべての雌花序が同じ個体内の雄花序の花粉を受粉する可能

性をもっていたといえる。

調査木
Sample tree

経過日数（日）
Duration（Days）

開花段階
Fiowering stage

Ⅱ Ⅲ Ⅳ
雌花序 A 3.3± 2.0 1.9± 1.1 7.6± 2.8
Female B 3.6± 2.6 3.3± 1.7 6.6± 3.2
inflorescence C 5.0± 2.8 4.1± 1.8 6.6± 2.5

雄花序 A 3.0± 1.9 3.3± 1.7 4.1± 1.7
Male B 4.3± 2.7 5.2± 2.1 2.6± 1.4
inflorescence C 6.2± 3.2 3.8± 2.0 3.6± 1.4

表－2 雌花序および雄花序の開花段階Ⅱ，Ⅲ，Ⅳの経過日数
Table2.Mean duration of flowering stage Ⅱ,Ⅲ and Ⅳ of

femalw and male inflorescence in beech trees.

（注）値は平均±標準偏差を示す。

Note:Values are means ±  standard deviations.
Female flowering stage Ⅱ,Ⅲ and Ⅳ are corresponding
to appearance of inflorescence,appearance of stigma,and gettong
pollen-receptive,respectively.
Male flowering stage Ⅱ,Ⅲand Ⅳ are corresponding to appeaeance
of inflorescence,appearance of anther,and pollen release,
respectively.



（５）同一混芽内の雌花序と雄花序の成熟時期の相互関係

前述したように ，調査した混芽のうち32～51％の芽が，

ひとつの芽の中に雌花序と雄花序の両方をもっていた。そこ

で，これらの混芽について，同一混芽内での雌花序と雄花序

相の成熟時期の相互関係について検討した。図－４に,雌花序

が開花段階Ⅳになった最初の日における同一混芽内の雄花序

の開花段階の頻度分布，および雌花序が開花段階Ⅳであった

最後の日における同一混芽内の雄花序の開花段階の頻度分布

を，調査木ごとに示す。

まず，同一混芽内の雌花序，雄花序のいずれが先に成熟す

るかについて検討する。雌花序が開花段階Ⅳになった最初の

日における同一混芽内の雄花序の開花段階の頻度分布でみる

と， 調査木Ａでは，開花段階Ⅳになっているものは49％で

あり， 残りの51％はまだ開花段階Ⅲ以前の状態である。同

様に，調査木Ｂ，Ｃでは，雌花序が開花段階Ⅳになった最初

の日における同一混芽内の雄花序は， それぞれ29％，40％

が開花段階Ⅳの状態にあるが， それぞれ70％，58％の雄花

序がまだ開花段階Ⅲ以前の段階にある。逆に，雌花序が開花

段階Ⅳになった最初の日にすでに雄花序が開花段階Ｖになっ

ている混芽は，調査木Ｂ，Ｃでみられるが，それぞれ１％，

２％にすぎない。これらのことから，個体内でみられたのと

同様に，ひとつの混芽内においても雌花序の方が雄花序より

も先に成熟する傾向がみられる。

つぎに，雌花序が同一混芽内の雄花序の花粉を受粉する可

能性がどのくらいあるかについて検討する。同一混芽内の雄花序の花粉を受粉しないのは，次の二つの

場合が考えられる。ひとつは，雌花の柱頭が受容性を有すると考えられる開花段階Ⅳになった最初の日

に，雄花序がすでに花粉飛散を終了して開花段階Ｖになっている場合であり，もうひとつは，雌花序が

受容性を有すると考えれる開花段階Ⅳであった最後の日に，雄花序がまだ花粉を飛散しない開花段階Ⅲ

以前の状態にある場合である。調査木Ａ，Ｂ，Ｃにおいて，前者はそれぞれ０％，１％，２％，後者は

それぞれ8％，21％，10％であり，両者をあわせてそ

れぞれ8％，22％，13％の雌花序では同一混芽内の雄

花序の花粉を受粉しない可能性があった。しかし，残

りのそれぞれ 92％，78％，87％の雌花序では,同一混

芽内の雄花序の花粉を受粉する可能性があった。

（６）孤立木の雌花柱頭上の花粉粒数

調査木Ａにおいて５月１日時点で雌花柱頭に付着し

ていた花粉粒数の頻度分布を図－５に示す。柱頭上の

花粉粒数は最小で４個,最大で188個,平均56.6個であ

った。この個体ではごの３日前から花粉飛散が始まっ

ており（第３章），開花過程を調査した雄花序の82％が

図－4 雌花序が開花段階Ⅳになった最初
の日（左図），および開花段階Ⅳ
であった最後の日（右図）にお
ける同一混芽内の雄花序の開花
段階

Fig.4. Frequency distribution of flowering
stage of male imforescences at the
beginning(left)and at the(right)
of flowering stage Ⅳ of female
inflorescences appearing from the
same bud.Meaning of each flowering
stage is same as figure 1.

図－5 孤立木である調査木A の雌花の柱頭
上の花粉粒数

Fig.5. Number of pollen grains in a stigma in a
isolated beech tree(sample tree A).



この時点で花粉飛散をしていた。この個体の周囲約３km 以内には着花していたブナは他に確認されず，

他の個体から飛来する花粉はきわめて少ないと考えられることから，柱頭に付着していた花粉のほとん

どはこの個体の雄花から飛散した自家花粉とみなされる。

２・４ 考察

開花は，種子植物の繁殖にとって欠くことのできない受粉を行うための段階である。したがって，開

花フェノロジーを明らかにすることは，有性繁殖に関する雅固有のふるまいを検討する上できわめて重

要である。また，応用的には，育種を目的とした花粉採取，袋掛け，交配の適期を検討したり，花に産

卵する種子害虫や球果害虫の防除法などを検討する上でも重要な情報を提供することになる。

開花の開始期，その期間，開花最盛期の時期が気温に密接に関係していることが多くの樹種で知られ

ている（MATTHEWS 1963）。開花と気温との関係については，倉橋ほか（1966）は，20 種以上の樹木に

ついて長年調査された花粉飛散期と気温との関係を検討し，それぞれの樹種にとってある一定の積算温

度に達しなければ花粉飛散が起こらないことを見いだしている。本研究においても，調査木Ａと調査木

Ｂ，Ｃでは，調査年も調査地も異なるため，開花時期やその時期の気温には差がみられるが，積算気温

で比較すると，開花過程のいくつかの特徴的な時点での積算気温はほぼ同じような値になった。このよ

うな開花過程の進行と積算温度の関係については，たとえば雌花の受容期や花粉飛散期など開花過程の

予測に役立つと考えられる。

ブナ属の開花フェノロジー， とくに雌雄の花序の成熟時期の相互関係に関しては， NIELSEN＆DE

MUKADRLI（1954）が∃ーロッパブナについて詳細な検討を行っている。彼らは，とくに雄花序の発達

が乾燥した暖かい天候によって促進されるために，開花直前および開花期間中の気温や湿度によって雌

雄花序の成熟時期の差は変動するものの，基本的には雌性先熟であることをみとめている。本研究では，

調査したブナの３個体のいずれにおいても，花粉を飛散する雄花序が出現する時期よりも，受容性をも

つ雌花序が出現する時期の方が早く，個体レベルでの雌性先熟の傾向がみられた。今回の調査は２年間

しか行っておらず調査個体も３個体と限られているため，気象条件の影響や個体差を検討するには不十

分であるが， 山陰地方における開花過程の観察でもやはり雌性先熟の傾向が示唆されている（橋詰

1975）ことから，ブナも∃ーロッパブナと同様に雌性先熟の傾向をもつと考えてよいであろう。

雌性先熟あるいは雄性先熟など雌雄同株の植物における雌雄異熟は，自殖をさけるための機構のひと

つであり，雌雄の花の成熟期が完全に分離した場合には，自家受粉を避けられる（STOUT 1928）。しか

し，今回の調査では，雌性先熟の傾向はみとめられたものの，いずれの調査木でもほとんどすべての雌

花序の受容期は同じ個体の雄花序の花粉飛散期と重複しており，画家受粉する可能性をもっていた。し

たがって，ブナにおける雌性先熟の傾向は，雌雄の成熟期の完全な分離による画家受粉の抑制には寄与

しないと考えられる。

ブナが自家受粉することは，他個体の花粉を受粉する機会の少ない孤立木において雌花の柱頭上に最

小でも４個，最大で約190 個もの花粉が付着していたことからも確かめられた。画家受粉は，画家花粉

が柱頭表面に付着することにより他家花粉が付着する面積を減少させる（BAWA and OURRAH 1975）と

いう物理的な干渉だけでなく,他家花粉の花粉管の伸長を阻害することにより（OCKENDON and CURRAH

1997;BERTIN and SULLIVAN1988）他家受精を阻害する｡このような自家受粉による他家受精の阻害

（clogging）が,植物の性的二型性を進化させた選択圧であるとする仮説も提出されている（BAWA 1980; 

LLOYD and YATES 1982;WYATT 1983;BERITN and SULLIVAN 1988;KIKUZAWA）。このような観点からみる

と,自家不和合性の強い（第４章）ブナにおいて,個体内の雄花序が花粉飛散を始める前に多くの雌花序

が受容性を有するようになることは,雌性としての繁殖成功度を高めることに寄与する可能性がある。



個体内での雌性先熟と同様に，同一冬芽から出現した雌花序と雄花序についても雌性先熟の傾向がみ

られた。ブナの花粉は風媒であるからこれらの雌花は距離的に最も近い同一冬芽から出現した雄花の花

粉を最も多く受粉するであろう。もしこれらの雌雄の花序が同時に成熟するとすれば雌花の柱頭はこれ

らの雄花の花粉に被われて他家受精はさらに阻害されるであろう。その意味で，同一冬芽から出現した

雌雄の花序における雌性先熟の傾向は，雌性の繁殖成功度の点からみて有利であると考えられる。本研

究ではこの仮説を検証するためのデータは準備できなかった。今後，花序単位での開花フェノロジーが

雌性繁殖成功度の指標としての種子形成率にどう影響を及ぼすかを明らかにし検証する必要があろう。

第３章 ブナの花粉飛散
３・１ 調査方法

調査対象木は北海道立林業試験場道南支場（函館市桔梗町）構内

に植栽されたブナ個体である。第２章で開花フェノロジーを調査し

た調査木Ａと同一個体である。孤立木であり，周囲約３km 以内に

他には着花するブナはない。胸高直径41cm，樹高12ｍ，生枝下高

４ｍ，平均樹冠半径５ｍである｡この個体は1992 年春に樹冠上面か

ら側面にかけて高い密度で着花した。開花後に落下した雄花序数は

樹冠下で1,529 個／㎡であった。

調査対象木から飛散する花粉の分布は，ワセリンを塗布したスラ

イドガラス（以下，花粉トラップ）を用いて調査した。花粉トラッ

プは，調査対象木の樹冠下および調査対象木の周囲８方向に設置し

た（図－６）。そのうちライン１，２，３の３方向については80ｍ

の位置まで20ｍ間隔で設置したが，残りの５方向については敷地上

の制約のため20～35ｍの位置までとした。花粉トラップの設置高は，

樹冠下では地上1.0ｍ，その他の場所では地上3.6ｍとし，木柱の上

に水平に固定した。調査地周辺の地形は平坦である。花粉飛散に影

響を与える可能性のある建築物および立木については図－６に示し

たが，建築物の高さはいずれも６ｍ未満である。花粉トラップは

1992 年４月28 日（ただし樹冠下では４月27 日）にセットし,５月

８日までの間毎日17:00 に回収･交換した｡回収した花粉トラップは

実験室に持ち帰り，花粉を染色するために酢酸カーミンを滴下して

カバーグラスをかけた後,顕微鏡（60×）下で任意の20 視野の花粉

数を数え，1cm2当りの花粉数を求めた。

花粉飛散期間中の風向と風速は,調査対象木から約70ｍ離れた庁

舎屋上で,それぞれ矢羽根式風向計および三杯型風速計を用いて10

分毎に測定し，データロガーに記録した。

３・２ 結果

（１）花粉の飛散期間

樹冠下での落下花粉数の推移を図－７に示す。図には第２章で調

査した同個体の開花段階Ⅳ（花粉を飛散している段階）の雄花序の

比率および日平均気温と日降水量の推移をあわせて示した。花粉飛

図－6 花粉トラップの配置図
Fig.6.Location of the pollen traps.

図－7 調査対象木における花粉
飛散中の雄花序の比率お
よび樹冠下における落下
花粉数（A）と日平均気
温と日降水量の推移（B）

Fig.7.  TRAnsition of the ratio of
pollen  releasing  nale
inflorescences in the sampie
tree A and daily amount of
fallen pollen granis under the
tree(A)and daily mean sir
temperature and precipitation
during the pollen releasing
period in 1992(B).



散は，４月 28 日から５月６日までの９日間観察されたが，開花段階Ⅳの雄花序の比率が高くかつ気温

が比較的高かった４月29 日，５月２日，５月３日にとくに多く観察された。

（２）飛来花粉数の水平分布

調査対象木の周囲の各花粉トラップに捕捉された花粉の数を，その地点への飛来花粉数とする。花粉

飛散期間中の飛来花粉数の総数の水平分布を， この期間中 10 分ごとに測定した風向の頻度とともに

図－８に示す。この期間の主風向は西であり，平均風速は1．5ｍである。飛来花粉数は主風向の風下側

と風上側とで顕著に異なった。 調査対象木から20～25ｍの位置の花粉トラップについて比較すると，

主風向の風下側では300 個／c ㎡を超えているのに対して，風上側では20 個／c ㎡に満たない。

（３）風下側における距離と飛来花粉数

花粉飛散の多かった４月29 日，５月２日，５月３日は，いずれの日も風向頻度は西が40％以上であ

った。そこでこの３日間について，主風向を西とみなし，主風風下側にあたるライン１における対象木

からの距離と各日の１日間の飛来花粉数の関係を図－９（Ａ）に示した。なお，いずれの日も平均風速

は1.6～2.0ｍであった。どの日も対象木から20ｍから40ｍの間での飛来花粉数の減少が顕著である。

図－8 花粉飛散期間中に飛来したブナの
花粉の総数（個／cm2）の水平分
布とその期間中の風向別頻度
（右図）

Fig.8. Distribution of the number of pollen
grains(grains/cm2)caught by pollen traps
during the entire period of pollen
release of an isolated beech tree(sample
tree A:large closed circle),and relative
frequency of wind direction of the
period(upper right).

図－9 主風風下側における調査対象木からの距離と飛来花粉
数

Fig.9. Relationship between distace and the number of pollen grains
caught by pollen traps on the leeeward of an isolated beech tree
(sample tree A).Daily amount in April 29,May 2 nd May
3,1992(left),and total amount for the entire preiod of pollen
release(april 29ーMay 6:right).

図－10 調査対象木から20m 以遠における距
離と飛来花粉数の関係の近似曲線

Fig.10. Relationship between distance and daily
amount of pollen graons caught by pollen
traps on the leewaed of an isolated beech
tree(sample tree A)in April 29,May 2
and May 3,1992.

図－11 調査対象木から20m 以遠における距離と
飛来花粉数の関係の近似曲線

Fig.11. Relationship between distance and total amount of
pollen grains caught by pollen traps in the leeward
of an isolated beech tree(sample tree A)during
the entire period of pollen release in 1992.



同様の傾向は花粉飛散期間中に飛来した花粉の総数についてもみられた（図－９（Ｂ））。

調査対象木から20～80ｍの位置については，調査対象木からの距離（Ｄ）と飛来花粉数（Ｐ）の関係

は次の各式で近似することができた（図－１ ０， 図－１１）。

  4 月29 日    Ｐ＝ｅ13.11・Ｄ-2.77 …①

  5 月２日     Ｐ＝ｅ10.88・Ｄ-2.00 …②

  5 月３日     Ｐ＝ｅ11.10・Ｄ-2.11 …③

  花粉飛散期間中の飛来花粉の総数

         Ｐ＝ｅ12.41・Ｄ-2.14 …④

ここで，ｅは自然対数の底である。

（４）風下側の平面上での飛来花粉数の再現

仮想的林分での飛来花粉数を推定するため，主風向の風下側の平面上における飛来花粉数の再現を試

みた。その手順は次の通りである。風下中心線をｘ軸とし，これに直交する水平方向の軸をｙ軸とする。

風下側の平面上の座標（x，y）における飛来花粉数P（x，y）は,拡散による浮遊微小粒子の濃度減少を

表すSUTTON の式（STRAND 1957;井上1966）を適用し,次式で表した。なお，ここでは花粉源と飛来位

置の高さは同じと仮定し，鉛直方向への拡散による花粉数の拡散は考慮しなかった。

)exp()0,(),( 2

2

Cy
y

xxPyxP m・ …⑤

ここで,P（x,0）は風下中心線上の座標（x,0）に

おける飛来花粉数,Cy はSUTTON の一般化された

水平方向の拡数係数である。

Cy は次の手順で求めた。花粉飛散期間中の主

風向が西であったことから，調査対象

木から東方向を風下中心線と仮定した

(図－１２)。この風下中心線に対して

垂直線上に並ぶトラップ9とトラップ

11 のそれぞれの座標ど花粉飛散期間

中の飛来花粉の総数を⑤式に代入して

連立方程式をたてた。この連立方程式

を解きCy の値として0.976 を得た。

同様に，トラップ7 とトラップ12 の

それぞれの座標と飛来花粉の総数から

はＣｙの値として1.014 を得た。そこ

で，ここでは両数値の平均0.995 をＣ

ｙの値として用いることとした。

風下中心線上については④式，それ

以外の平面上については⑤式を適用し，

主風風下側における飛来花粉の総数の

図－12 水平方向の拡散係数Cy を求めるために用
いた花粉トラップの位置関係

Fig.12. Location of the four pollen trapd used for
calculation of horizontal diffusion coefficient Cy.

図－13 主風風下側における飛来花粉数の水平分布の再現
図中の曲線は計算によって求めた飛来花粉数（個／cm2）の等値
腺をしめす。イタリック数字で示した値は各点における飛来花粉
数（個／cm2）の実測値をしめす。

Fig.13. Calculated pattern of pollen distribution on the leeward of an
isolated beech tree(sample tree A).Italic numbers represrnt the
observed numbers of pollen garins caught by pollen traps during
the pollen releasing period.Curves with Gothic numbers
represent the calculated isopleth of pollen grains.



水平分布を再現した（図－１３）。 再現された飛来花粉

数の等値線は実測値に対してほぼ良好な適合をみた。

（５）仮想的林分における母樹密度と飛来花粉数の関係

想定した林分は，図－１４（Ａ）に示したように格子

間隔Ｓの格子点上にブナの母樹が配置されている林分で

ある。すべての母樹は今回の調査対象木と同様に着花を

して花粉源となり，花粉飛散期間中の主風向は図の左か

ら右と仮定する。前項の④式と⑤式を用いて，＊で示し

た風下側の定点へ各母樹から飛来する花粉数を推定し，

飛来花粉数が１個/cm2以上の母樹について飛来花粉数を

積算した。 ④式より，主風向線上で飛来花粉数が１個/

cm2未満となるのは花粉源から320ｍ離れた点となるので，

風上側に約320ｍの広がりをもった林分を想定したことになる。

仮想的林分の母樹間距離（Ｓ）と飛来花粉数（Ｐ）との関係を図－１４（Ｂ）に示した。母樹間距離

が大きくなるにしたがって飛来花粉数は指数関数的に減少した。母樹間距離が20ｍの場合には約2,480

個／cm2,50ｍの場合には約270個／cm2,100ｍの場合には約40個／cm2の花粉が飛来すると計算された。

３・３ 考察

本章では，まず着花したブナ孤立木からの距離と飛来花粉数との関係を調べ，さらに花粉の飛散は乱

流拡散現象によるとみなせる（WRIGHT 1953; STRAND 1957）ことから,水平方向だけの拡散を考慮した

きわめて簡易な拡散モデルによって風下水平面上での飛来花粉数の再現を試みた。このうち，花粉源か

らの距離と飛来花粉数の関係に関しては，橋詰・菅原（1985）もブナの飛来花粉数は母樹から 10ｍの

範囲内に多く20～30ｍ離れると急激に減少することをみとめており，本研究の結果もこれと一致する。

上昇気流と偏西風に乗った場合にはブナの花粉粒は 100km 以上も離れた場所にまで運ばれることがあ

る（IGARASHI 1987 トが，花粉源のごく近くにおける花粉密度は20～40ｍあたりで急激に減少するよう

である。

風下水平面上での飛来花粉数の再現の過程では，花粉飛散期間中の風向別頻度において西からの風が

約40％を占めたことから主風向を西とみなし，花粉源の東側の位置での飛来花粉数の分布から水平方向

の拡散係数を求めた。 しかし，図－８に示したように，実際には花粉飛散期間中に西以外の方向から

も風は吹いているため，ここで求めた拡散係数は風向一定の条件下で飛散する花粉の拡散係数とは異な

る。花粉飛散の正確なモデルを構築するためには，人工的な花粉源を用いた花粉の飛散試験が必要であ

ろう。

計算によって求めた飛来花粉数の等値線（図－１３）は，花粉トラップに捕捉された花粉数の実測値

に比較的よく適合しており，実際の飛来花粉数の分布がおおむね再現されているものと考えられる。等

値線がｘ軸に対して横方向に広がった形状を示しているが，その理由としては，先にのべたように花粉

飛散期間中の風向が一定ではないことのほか，次のことが考えられる。すなわち，図－７に示したよう

に，花粉の飛散量はその飛散期間中つねに一定であるわけではなく，日による変動が大きい。また，１

日の中でも気温が上昇し相対湿度が下降する時間帯に飛散量が多い（橋詰・菅原1985）。したがって，

花粉飛散期間を通じての主風向は西であったが，実際に花粉が飛散している時点での風向はそれ以外の

方向であった可能性があり，そのために飛来花粉数の等値線がｘ軸に対して横に広がった形状を示した

ことが考えられる。

図－14 仮想的林分（A）における母樹間距離
S と風下側の定点（＊）への飛来花粉
数の関係（B）

Fig.14. Hypothetical relationship between spacing of
  Mothre trees(S)and the number of pollen
  grains expected to be caught at a point
  (＊)on the leeward of a beech stand(B).



孤立木からの花粉飛散のモデルをもとに，花粉源となる母樹が方形に配置された仮想的な林分におけ

る母樹間の距離と飛来花粉数との関係について試算した。この過程においては，すべての母樹は今回の

調査対象木と同じ程度の着花をしたと仮定した。今回の調査対象木の雄花の着花程度は，樹冠下での落

下雄花序数（橋詰・菅原1985）から判断して，着花度の高い部類に属すると考えられる。 しかし，実

際には，同一林分内においても個体によって着花程度は異なり（橋詰・山本1974），樹冠の大きさにも

違いがあるため花粉生産量は個体によってかなり差がある（橋詰・菅原1985）。また，今回の試算では，

花粉の飛散距離はほかの母樹によって影響を受けないと仮定したが，現実には花粉の飛散距離はこれら

の母樹群の存在によって短縮されると考えられる。したがって，今回の試算で求められた飛来花粉数は，

実際よりも過大である可能性がある。今後，現実の母樹保残施業地での花粉密度の測定によって検証す

る必要があろう。

第４章 ブナの果実の生残、稔性、形質に及ぼす受粉形態の影響
４・１ 材料と方法

（１）材料

ブナの場合，通常２個の堅果がひとつの殻斗に内包されて発達する。このように殻斗に包まれて発達

する果実は殻斗果と称されるので，本論文においても，堅果（通常２個）がひとつの殻斗の包まれてい

る状態のものを「殻斗果」と呼ぶ。また，本章の表題のように，殻斗果，堅果を包括して述べる場合に

「果実」の用語を用いることにする。

この調査は，開花フェノロジーの調査（第２章）を行った調査木ＡとＢを対象として， 1990 年，

1992 年および1993 年に行った。すなわち，1990 年には，北海道立林業試験場道南支場（北海道函館

市桔梗町）構内に植栽された調査木Ａを対象として，画家受粉処理と他家受粉処理を行い，殻斗果の生

残と堅果の稔性に及ぼす影響を調査した。 1992 年には，同じく調査木Ａを対象として，自家受粉処理，

他家受粉処理および無受粉処理を行い，殻斗果の生残，堅果の稔性およびそれらの形質に及ぼす影響を

調査した。 1993 年には，大沼公園（北海道七飯町）内の調査木Ｂを対象として自家受粉処理を行い，

堅果の稔性に及ぼす影響を調査した。調査木Ａ，Ｂの樹高はそれぞれ12ｍ，14ｍであり，胸高直径はそ

れぞれ41cm，42cm である。いずれの調査木も，調査した年には樹冠上面から側面にかけて高い密度で

着花した。また，調査木Ａは孤立木であり，この個体の周囲約 3km 以内には着花した他のブナは存在

しなかった。

（２）人工受粉処理

人工受粉処理は，いずれの場合も高さ5～8ｍの位置の雌花序を対象として行った。 なお，以下の記

述中の開花段階の内容については第２章に記載したとおりである。

  （ア）自家受粉処理

この処理は，数個の混芽を含む枝先端部に二重交配袋（19.5cm× 30.0cm）をかけることによって行

った。袋内には複数の雌花序と雄花序が混在しているため，袋内の雌花は自家受粉をしたものとみなし

た。袋は，雌花序が開花段階ⅡないしⅢの状態にある時にかけ，調査個体の雌花序のほとんどが開花段

階Ｖになった時点で取りはずした。袋かけの期間は，1990 年の調査木Ａではは４月20 日から５月１日

まで，1992 年の調査木Ａでは４月24 日から５月12 日まで，1993 年の調査木Ｂでは５月６日から５月

25 日までである。なお，1992 年と1993 年には袋内で花粉含拡散させることを目的として，調査個体

のほとんどの雌花序が開花段階Ⅳの状態にあった時点で袋を大きく揺さぶった。

  （イ）他家受粉処理



この処理は，調査木Ａを対象に1990 年と1992 年に行った。いずれの年にも，枝先端部の数個の混芽

を対象として，開花段階ＩないしⅡの状態にある雄花序の花梗をピンセットで切断して除雄した後，二

重交配袋をかけた。受粉処理は調査個体の雌花序のほとんどが開花段階Ⅳの状態にある時期に行った。

受粉の方法は年次によって異なり， 1990 年には花粉銃を用いて交配袋の内部に花粉を注入したが，

1992 年には袋をはずして雌花柱頭に他個体の花粉を綿棒を用いて受粉させ，その後再び袋をかけておい

た。受粉に用いた花粉は，函館市近郊のブナ天然生林内の個体から枝ごと採取した混芽を室内で開花さ

せ，受粉処理の前日に採取した。 交配袋は調査個体の雌花序，雄花序ともそのほとんどが開花段階Ｖ

になった後に取りはずした。

  （ウ）無受粉処理

この処理は，調査木Ａを対象に 1992 年に行った。枝先靖部の数個の混芽を対象として，開花段階Ｉ

ないしⅡの状態にある雄花序の花梗をピンセットで切断して除雄した後，二重交配袋をかけた。袋はこ

の個体のすべての雄花序が落下した後に取りはずした。

  （エ）画然受粉

調査木ＡおよびＢにおいて，無処理の雌花序にマーキングをし，これらを自然受粉したものとして人

工受粉処理の対照とした。

（３）殻斗果の生残率

1990 年と1992 年に，調査木Ａの人工受粉処理をした雌花序およびマーキングした自然受粉の雌花序

について，殻斗果に発達して枝上に生残している数を９月上旬に数えた。

（４）堅果の稔性

各年次とも，人工受粉処理をした殻斗果およびマーキングした自然受粉の殻斗果のうち，９月上旬に

枝上に生残していたものをすべて採取した。実験室において殻斗を切開して堅果を取りだした。堅果の

内容によって，胚が十分に発達した「充実」，胚珠が全く発達していない「シイナ」，胚の発達が不十分

なまま褐変している「未成熟」,胚が黒変している「胚死亡」および昆虫に食害された「虫害」に分類し，

それぞれ区分ごとの堅果数を数えた。

なお，「充実率」「シイナ率」の用語は，第５章において未熟な堅果も含めた落下堅果の年総数に対す

る充実堅果ならびにシイナの比率の意味で用いる。本章でも，採取した堅果のうちの「充実」「シイナ」

の比率について記述するが，本章におけるこれらの比率は９月上旬に枝上に生残していた成熟堅果とみ

なせる堅果の数に対する値であり，第５章のものとは異なる。そこで，第５章における「充実率」「シイ

ナ率」と区別するため， 本章ではこれらの比率を「充実堅果の比率」「シイナの堅果の比率」と呼ぶこ

ととする。

（５）殻斗，堅果等の形質

1992 年の調査木Ａについては， ９月上旬に採取した人工受粉処理の殻斗果およびマーキングした殻

斗果について，殻斗から堅果を取り出す前に，殻斗果の長径，短径，長さを測定した。さらに堅果を取

り出して堅果の幅と長さを測定した。その後，上述したように堅果の稔性を調べた。充実堅果について

は胚の長さを測定した。その後，殻斗，果皮，胚を80℃で48 時間乾燥し，乾重を測定した。なお，果

皮乾重については，他家受粉と自然受粉の処理では，無作為に抽出した約240～270 個の堅果について

測定した。同様に，充実堅果の胚長，胚乾重についても，他家受粉と自然受粉の処理では，無作為に抽

出したそれぞれ207 個，65 個の堅果について測定した。

４・２ 結果

（１）殻斗果の生残率



調査木Ａにおいて，開花時に受粉処理またはマーキングを行っ

た殻斗果のうち，９月上旬まで枝上に着生していたものの比率を

生残率とし，受粉形態別に表－３に示した｡1990 年の結果では，

9 月上旬における殻斗果の生残率は，画然受粉のもので85％，自

家受粉処理を行ったもので90％であり，受粉形態の違いによる差

はみとめられなかった（χ2検定：p<0.001）。1992 年の結果でも，

殻斗果の生残率は，自然受粉のもので99％，自家受粉処理を行っ

たもので 95％，他家受粉処理を行ったもので 96％，無受粉処理

を行ったもので96％であり，いずれの受粉形態の間でも有意差は

みとめられなかった（χ2検定：p<0.001）。

（2）堅果の稔性

受粉形態別の堅果の内容を表－４に示す。

孤立木である調査木Ａにおける1990 年の結果では,充実堅果の

比率は，自然受粉で12.9％，自家受粉で7.9％とともに低い値で

あったが，他家受粉では42.2％であった。一方，シイナの堅果の

比率は，画然受粉では75.2％，自家受粉では87.2％とともに高か

ったが，他家受粉では51.0％であった。

同じ調査木Ａにおける1992 年の結果では,充実堅果の比率は，自家受粉では10.1％と1990 年の結果

とほぼ同様であったが，自然受粉では26.0％と1990 年に比べてやや高かった。他家受粉では，充実堅

果の比率は83.2％ど自然受粉や自家受粉に比べて著しく高く，逆にシイナの堅果の比率は4.2％と低か

った。

調査木Ｂにおいては， 充実堅果の比率は画然受粉では22.7％であったのに対して自家受粉ではわず

か2.2％であった。

ここでシイナと未成熟堅果と胚死亡堅果を一括して不稔堅果とし，充実堅果数に対する不稔堅果数の

比（以下，不稔－充実比と記す）

を受粉形態別に図－15 に示した｡

調査木Ａの 1990 年の結果では，

不稔－充実比は他家受粉では

1.27 であるのに対して画然受粉

では5.87，自家受粉では11.11 に

達した｡ いずれの受粉形態間で

もこの比は有意に異なった（χ2

検定：P<0.05）｡

調査木Aの1992年の結果では，

不稔－充実比は他家受粉では

0.19，自然受粉では2.80， 自家

受粉では8.90 であり， すべての

受粉形態間で有意差がみとめられ

た（χ2検定：P<0.001）｡

調査木Ｂの不稔－充実比は，

表－3 調査木A における受粉形態別のブ
ナ果実の9 月上旬までの生存率

Table3. Survival ratio during maturing
period of artificially pollinted
female inflorescences in a beech
tree(Sample tree A).

表－4 受粉形態別のブナの堅果の内容

Table4.Comparison of nut quality between different pollination types.



表－5 受粉形態とブナの殻斗・堅果の形質
Table5.Comparison of size and weight of cupules,nuts,pericarps and embryos between different pollination types.

注1）数字は、平均値±標準値偏差を示す。
注2）数字の後に付されたアルファベットは同じ列内における平均値間の有意差の有無を示し、共通の文字を含まない平均値間には危

   険率1％で有意差がみとめられる。
Note:n* means the number of samples.

    Values are means ±  standard deviations.
    Means apploed different alphabet wihin each colum differ signficantly at the 0.01 level using t-test.

自然受粉2.87に対して画家受粉では44.41と有意に高

かった（χ2 検定：P<0.001）。

調査木Ａにおける同じ受粉形態での不稔－充実比の

年次間の比較では，自家受粉では年次間で有意差がみ

とめられなかった（χ2検定：0.5<P<07）が,他家受粉

と自然受粉では1990年に比べて1992年のほうが低か

った（χ2 検定：P<0.001）。

（3）殻斗，堅果等の形質

受粉形態別の殻斗，堅果，果皮，胚の形質を表－５

に示す。他家受粉と画家受粉との比較では，果皮の乾

重を除いて，殻斗，堅果等のサイズ，乾重に差はみと

められなかった（t 検定）。しかし,無受粉のものは，他

家受粉や画家受粉のものに比べて殻斗長径，殻斗乾重，

堅果幅は小さく,堅果長は大きかった（t 検定：P<0.01）。

自然受粉のものは，他家受粉や自家受粉のものに比べ

て概して小さい傾向がみられ，殻斗長，堅果長，果皮

乾重,胚乾重において両処理より有意に小さかった（t

検定：P<0.01）。

4・3 考察

第５章で示すように，北海道南西部においてブナの充実堅果は主に 10 月に落下する。しかし，本章

では，殻斗果の枝上での生残率を調べる必要があったことから，画然落下の始まる前の９月上旬に枝か

ら殻斗果を採取した。そこで，殻斗果を採取した時点でこれらの殻斗果が成熟段階に達していたとみな

せるかどうかについて，まず検討しておきたい。ブナの堅果は，胚長比（胚長／堅果長）が約0.60 を越

えると発芽能力をもつとされている（橋詰・福富1978）。また，東北地方における調査によると，胚

図－15 受粉形態別の不稔－充実比

Fig.15.  Comparison of the ration of ungerminative
nuts to healthy nuts between different
pollination types.Ungermunative nuts
include empty,dead and undeveloped nuts.



の発生は７月上旬に始まり，８月下旬には胚長比が0.7 に達し，発芽能力をもつようになる（箕口・丸

山1984）。本研究では，採取した段階で胚を有する堅果の胚長比は0.71～0.74 に達していことから，こ

の段階ですでに堅果は発芽能力を有し，種子として成熟段階に達していたと考えられる。

第５章において，ブナ天然林における落下堅果の量と品質の調査結果から，未熟堅果の虫害がブナ堅

果の成熟過程での未熟落果の原因と七て重要であることを述べるが，また虫害を受けたもの以外で未熟

落下する堅果はきわめて少ないことも逃べる。このことは，もしその成熟過程で虫害を受けなければブ

ナ殻斗果の枝上での生残率はかなり高いものになることを示唆する。本章の結果で画然受粉の殻斗果の

生残率が85～99％であったことは，これを裏付けるものであろう。

多くの核物種において，花から果実に成熟する過程で未熟落果が起こるために，開花する雌花数に対

する成熟果実数の比が低い値になることが知られている（STEPHENSON1981）。北海道に自生する広葉樹

においても，未熟落果する樹種が多く，果実の生残率はエゾヤマザクラでは 40％以下（水井 1989），

ホオノキでは13～25％（KIKUZAWA and MIZUI1990），ミズナラでは5％以下（菊沢1991），キハダでは

70～80％（MUZUI and KIKUZAWA1991），キタコブシでは5～40％（水井・菊沢1992）である。これら

の樹種に比べると，虫害による未熟落果を除いたブナ殻斗果の生残率は高い。また，これらの樹種のう

ちエゾヤマザクラ，ホオノキ，キタコブシでは，人工受粉によって果実の生残率が増加したことから受

粉もしくは受精の失敗が果実の未熟落下の一因であると考えられている（水井 1989；KIKUZAWA and

MIZUI 1990; 水井・菊沢1992）。 受粉や受精の失敗を未熟落果の至近的要因とする報告は他にも多い

（SCHEMSKE et al.1978;GROSS and WERNER1983;HAINSWORTH et al.1985）。しかしブナの場合は,無受

粉や自家受粉の殻斗果の生残率は,他家受粉や自然受粉のものと比べて差がみとめられなかった｡このこ

とから,ブナの場合は受粉の有無や自家受粉は果実の未熟落下の原因にはならないと考えられる。

受粉形態の違いは，堅果の稔性に大きな違いをもたらした。自家受粉では自然受粉や他家受粉に比べ

て明らかに堅果の稔性が低下し，自家不和合性がみとめられた。 画家受粉での充実堅果の比率は約

10％以下であり，この値は∃ーロッパブナで報告されている値（NIELSEN and DE MUCKADELI1954）と

ほぼ同じである。

∃ーロッパブナにおいては，開花時期に除雄して袋をかけておいた雌花序，すなわち無受粉の雌花序

でも，子房が発達して堅果が形成される。ただし，胚は発達せず堅果はシイナである（NIELSEN and De

MUCKADELI 1954）。このように，被子植物で子房だけが発達し無種子の果実が生じる現象は単為結果と

呼ばれる。本研究においても，無受粉の果実は，他家受粉や自家受粉に比べて殻斗の長径や乾重などは

やや小さかったものの，殻斗，果皮とも発達した。このことから，ブナも∃ーロッパブナと同様に単為

結果することが確かめられた。

このように画家受粉や無受粉のために充実種子を含まない果実であっても，充実種子を含む果実と同

様に発達することは，次世代の生産に寄与しないと考えられる器官に多大な投資をしていることになる。

どの程度の投資量になるかを 1992 年の調査木Ａを例にとって求めてみた。樹冠下におけるこの年の落

下堅果数は788 個／㎡であり,充実堅果は193.5 個／㎡（23.9％），シイナ，未成熟，胚死亡を合わせた

不稔堅果は579.0 個／㎡（73.5％），虫害堅果が15.5 個／㎡（2.7％）であった（寺渾 未発表）。堅果数

の1/2 を殼斗数とし，これに平均殻斗乾重0.58ｇを乗じて殻斗への投資量とした。堅果数に平均果皮乾

重0.05ｇを乗じて果皮への投資量とした。さらに，充実堅果については堅果数に平均胚乾重0.05ｇを乗

じて胚への投資量とした。このようにして果実への投資量を求めた結果，充実種子を含む果実に対して

は74ｇ／㎡，充実種子を含まない果実に対しては197ｇ／㎡となり，後者は前者の2.7 倍にもなった。

次世代の生産に寄与しないと考えられる不稔の果実に対してこのように多くの投資をすることは，多く



の植物種が種子生産に配分できる資源が限られているために花や未熟な果実を選択的に落下させる

（STEPHENSON 1981;STEPHENSON and WINSOR1986）こととは背反的である。ブナの不稔果実への投資

に適応的意味があるのか,あるいは進化の過程で不稔果実の未熟落下が選択されてこなかった理由は何

か，これらの点については今後の課題である。

自然受粉のものでは他家受粉や自家受粉のものに比べて殻斗長，堅果長，果皮乾重，胚乾重が小さか

った。これは人工受粉した果実は枝先の約20cm の部分の果実であったのに対して，自然受粉の果実は

枝先約１ｍの範囲にある果実であったことが影響しているのかもしれない。すなわち，果実の発達に要

する資源は最も近い葉から供給される（HANSEN 1969;MOONEY 1972）ため,枝の中での果実の位置の違

いに基づく光環境の違いが，果実の発達に影響した可能性が考えられる。

第５章 北海道南西部のブナ天然林における堅果の落下量と品質

５・１ 調査地と調査方法

(１)調査地の概況

調査は，1990 年から1993 年までの４年間，北海道

南西部の渡島半島の低山城に所在する天然林５ヵ所

(図－１６)で行った。調査地の概要を表－６に示す。

各調査地に近い函館，江差，瀬棚，黒松内における

1979 年から 1990 年までの観測値によれば,年平均気

温はそれぞれ8.7℃,9.7℃，8.5℃，7.0℃，年降水量は

それぞれ1051 ㎜，1039 ㎜，980 ㎜，1430 ㎜ であ

る（札幌管区気象台1992）。

調査地No.1,No.2 およびNo.4 では,ブナの材積比率

が87～96％であり，ブナの純林状を呈している。この

３林分に比べてブナの構成比率がやや低いNo.3では，

ブナのほかにホオノキ，シナノキ，オビョウ，イタヤ

カエデが,またNo.5 ではブナのほかにミズナラ，ウダ

イカンバが高木層に達している。亜高木層や低木層に

は，ブナ，コシアブラ，イタヤカエデ，ハウチワカエ

デ，ヤマモミジ，ナナカマドなどがほぼすべての調査

地で出現する｡草本層にはNo.5 ではオクヤマザサが優

占し，そのほかの調査地ではクマイザサが優占する。

そのほかにオオカメノキ，オオバクロモジ，ツルシキ

ミ，ハイイヌガヤ，ツタウルシなどがほぼ共通的に出現する。

（２）調査方法

調査地内の約0.3～0.5ha の範囲内に，シードトラップ（以下，トラップ）を6～8 個設置した。それ

ぞれのトラップは，必ずしも特定のブナ個体と対応させてその樹冠下に設置したわけではないが，高木

層におけるブナの優占度の比較的低いNo.3 やNo.5 ではブナ上層木の樹冠下を選んで設置した。林冠ギ

ヤップの下には設置せず，隣のトラップとは最低でも15ｍは離れるようにした。 トラップは毎年同じ

場所に設置した。

Fig.16.  Location of the study sites(●)and the
regional meteorological observing stations
(□)near the study sites.
Note:Location of the regional meteorolgical
obesrving stations are abbreviated as follows;
Hakodate=Hk,Esashi=Es,Setana=St and
Kuromatsunai=Km.

図－16 調査地（●）および最寄りの地域気
象観測所（□）の位置
注：地域気象観測所の所在地については，
Hk＝函館，Es＝江差，St＝瀬棚，Km＝黒
松内を示す。



表－6 北海道南西部におけるブナ落下堅果数の調査地の概要

Table6.Description of study sites for fallen nuts beech stands in southwestern Hokkaido.

（注1）林分材積，ブナの材積比率，ブナ上層木の本数，平均樹高，平均胸高直径については，調査地の中央部に面積0.1ha び標準地を設定した。

（注2）上層木は樹高10m より高い個体とした。

Note:Stand volime,percent volume of beech trees,mean height and DBH of dominant beech trees were measured within a quadrats(0.1ha)situated in the cech study size.Dominant trees were 

defined 

  as individuals taller thller than 10 meters.

ブナの上層木
Dominant beech trees

調査地
Study
site

所在地
Locations

標高
Altitude

（m）

方位
Aspects

傾斜
slopes

（°）

斜面位置
Slope

positions

材分材積
Stand

volumes

（m3/ha）

ブナの材積比
率

Percent 
volumes

of beech trees

本数
Number of

trees
（ /ha）

平均樹高
Mean
height
（m）

平均胸高直径
Mean
DBHs
（cm）

No.1 亀田郡恵山町女那川
Menagawa,Esan-cho
Kameta-gun
41° 47’ N，141° 01’ E

230 N80° W 10 斜面下部
Lower slope

298 96 294 20.7 32.9

No.2 檜山郡上ノ国町宮越
Miyakoshi,Kaminokuni-cho
Hiyama-gun
41° 43’ N，140° 10’ E

320 N60° W 13 斜面下部
Lower slope

365 87 165 22.7 45.4

No.3 爾志郡乙部町富岡
Tomioka,Otobe-cho
Nishi-gun
42° 31’ N，140° 13’ E

230 N10° E 30 尾根～
斜面上部

Ridge top～
Upper slope

209 69 110 16.0 40.0

No.4 瀬棚郡北檜山町真駒内
Makomanai,Kitahiyama-cho
Setana –gun
42° 31’ N，139° 58° E

400 N30° W 35 尾根～
斜面上部

Ridge top～
Upper slope

207 95 193 17.6 35.7

No.5 寿都郡黒松内町白井川
Shiroigawa,Kuromatunai-cho
Suttsu-gun
42° 42’ N，140° 23’ E

230 S 35 斜面上部～
中部

Upper slope～
Middle slope

374 74 147 23.0 44.7



トラップは、一辺1ｍの方形枠の周囲に1 ㎜メッシユの寒冷紗を取り付け，その下部を結束してじょうご

状にしたもので，地上 0.7ｍの高さに塩化ビニール製支柱で設置した。落下後の堅果の鳥類による摂食や持

ち去りを防ぐため，トラップ開口部を3cmメッシュの金網で覆った。

調査地におけるブナの花の満開時期は５月中旬から下旬である。開花終了時期からのブナ堅果の落下実態

を明らかにするため，トラップの設置は毎年４月上旬から５月下旬の間には完了するようにした。トラップ

に捕捉されたブナの殻斗果，殻斗，堅果の回収は，トラップ設置後 11 月中・下旬までの間，原則として１

ヵ月に１回の頻度で行った。

回収した殻斗果，殻斗，堅果は実験室に持ち帰り，殻斗果は殻斗と堅果に分離し，次の規準にしたがって

分類した堅果数を記録した。果皮がまだ淡緑色を呈しているような発達初期段階では，昆虫に食害された「虫

害」， 食害や異常のない「未成熟」に分類した。果皮が茶色を呈するようになった発達段階以降では， 胚

が十分に発達した「充実」，昆虫に食害された「虫害ﾑ果皮は存在するが胚が全く発達していない「シイナ」，

胚の発達が不十分なまま褐変している「未成熟」，胚が黒変している「胚死亡」，果皮が破壊された「鳥獣害」

に分類した。折れた枝に付いたまま落下した殻斗果内の堅果は「枝折れ」に分類した。

なお，一般的には「堅果」は成熟した果実に対して用いられる単語であるが，本論文における「堅果」は，

果実としてほとんど発達していない段階のものから完全に成熟したものまでを包括して指す。同様に，本論

文における「落下堅果総数」は，未熟な堅果から成熟した堅果までを包括して，各調査地において各調査年

のトラップ設置期間中に落下した堅果の総数を示す。また，一般的には，種子の「充実率」「虫害率」「シイ

ナ率』は，成熟期に落下した種子のうちの各品質の種子の比率を指す場合が多いようであるが，本論文にお

ける「充実率』「虫害率」シイナ率」は，上述の「落下堅果総数」すなわち未熟な堅果から成熟した堅果まで

を包括した落下堅果の総数のうちの充実堅果，虫害堅果，シイナの比率を示す。

５・２ 結果

（１）落下堅果量

  （ア）年変動のトラップ間の同調性

各調査地におけるトラップごとの落下堅果総数の

年変動を図－１７に示す。調査地 No．2，No.3，

No.4およびNo.5では,各調査地内でのトラップ間の

同調性が高かった。これらの調査地に比べて，調査

地N0．1ではトラップ間の同調性が低い傾向がみら

れた｡とくにNo.1に設置された１個のトラップ（以

下，Tr#6 と記す）では,落下堅果総数の年変動が小

さく,毎年170～350個／㎡の堅果が落下した。

  （イ）落下堅果総数

堅果の品質を充実，虫害およびシイナほかに３区

分し，各調査地における年次ごとの落下量（調

査地ごとのトラップ平均：以下同様）を図－１８

に示す。

落下堅果総数は，いずれの調査地においても年

によって大きく変動した。４年間のうち落下堅果

図－17 ブナの天然林における落下堅果総数の
トラップごとの年変動Fig.17 Annual variations of amount of fallen nuts of each

trap in the five natural beech stands,from 1990 to
1993.



総数が最も多かった年は，No.1 とNo.2 では1990

年，No.3，No.4 およびNo.5では1992 年であり，

575.1～899.7個／㎡が落下した。落下堅果総数が最

も少なかった年は，いずれの調査地でも共通して

1991年であり，2.7～38.0個／㎡が落下した。落下

堅果総数の最多と最少の比は，15～333倍に達した。

落下堅果総数を調査地間で比較すると,1990 年に

は調査地による差が大きかった。この年の落下堅果

総数は，No.1，No.2およびNo.5では約600個／㎡

以上と多かったが，No.3とNo.4では100個／㎡に

満たなかった。しかし，1991年以降の３年間につい

ては，いずれの調査地においても，1991 年と1993

年に少なく1992 年に多いという同じパターンの年

変動を示した。

  （ウ）充実堅果

充実堅果数および充実率（充実堅果数／落下堅果

総数:以下同様）は1990年には調査地によって差が

あった｡ この年に落下した充実堅果数は，No.1 で

は206.3個／・と比較的多かったが,N0.2とNo.5で

はそれぞれ68.9個／㎡,17.6個／㎡と少なく,さらに

No.3とNo.4では皆無であった。充実率は,No.1では36％であったが，No.2，No.5ではそれぞれ8％，3％，

No.3，No.4 では0％であった。しかし，1991 年以降の３年間については，充実堅果数と充実率の年変動は

どの調査地でも類似していた。すなわち，いずれの調査地においても,1991 年と 1993 年には充実堅果は0

～1.4個／㎡ときわめて少なかったが，1992年には135.2～389.5個／㎡と多くの充実堅果が落下した。1992

年の充実率は35～59％であり，いずれの調査地でも調査した４年間の中で最も高かった。

  （エ）虫害堅果

1990 年は堅果の虫害率（虫害堅果数/落下堅果総数：以下同様）が高かった。とくに，落下堅果総数その

ものが少なかったNo.3とNo.4では，そのほとんどすべてが虫害を受けた。また，落下堅果総数が多かった

No.2とNo.5においても，虫害堅果がそれぞれ782.9個／㎡，653.8個／㎡であり,虫害率は約90％に達した。

落下堅果総数が少なかった1991年には，虫害率はどの調査地でも高く，85～100％であった。

1992 年にはいずれの調査地でも多くの堅果が落下したが，虫害率は15～43％と比較的低かった。虫害堅

果数は，No.1，No.2 およびNo.では約100 個／㎡，No.では176.3 個／㎡であり，No.5 では337.4 個／㎡

とやや多かった。

1993年には堅果の虫害率が高く，91～100％であった。

  （オ）不稔堅果およびその他の堅果

シイナ率（シイナ数／落下堅果総数）は,1992 年のNo.2 での23％を除けば，15％未満であり調査地や調

査年による違いは明瞭ではなかった。未成熟，胚死亡の堅果は，つねに落下堅果総数の数パーセント以下で

あった。鳥獣害を受けた堅果は，落下堅果総数の１％未満と少なかった。折れた枝ごと落下し



た堅果もきわめて少なく，最多でも0．4％にすぎなかった。

（2）堅果の品質ごとの落下時期

堅果の品質を充実，虫害およびシイナほかに３区分し，それらの落下時期を調査地ごとに図－１９に示す。

充実堅果の落下は９月から始まったが，充実堅果のうち９月中に落下するものの比率は，1990 年のNo.1

や1992年のNo.2のように約20％に達する場合を除けば，10％未満であった｡10月中に充実堅果の74～95％

が落下した。11月以降の落下は，1992年のNo.5を除けば数パーセント以下であった。

虫害堅果の多くは未熟落下した。1990年のNo.3とNo.や，1991年と1993年におけるすべての調査地の

ように，落下堅果総数が比較的少なく虫害率が高い場合には，虫害堅果の落下のピークは６月にありそのほ

とんどすべてが８月下旬までに落下した｡1990年のNo.1，No.2およびNo.5のように落下堅果総数が多く虫

害率が高い場合にも，虫害堅果のうちそれぞれ53％，75％，90％が8 月下旬までに落下した。虫害率の低

かった1992年には，虫害堅果のうち８月までに落下するものの比率は36～71％とやや低くなった。

虫害を受けたもの以外で未熟落下する堅果はきわめて少なかった。1992年のNo.5では虫害を受けていな

い未成熟堅果が他の年よりも多く落下する事例が観察されたが,この場合でも，８月下旬までに落下した虫害

を受けていない未成熟堅果は，落下堅果総数の４％にすぎなかった。

（３）落下堅果総数の変動が少ないトラップにおける堅果の品質

前述したように，No.1には，落下堅果総数の年変動が他のトラップと同調せず，毎年170～350個／㎡の

堅果が落下したトラップ（Tr#6）があった｡このTr#6に落下した堅果の内容を年次別に図－２0に



示す。他のトラップでも多くの堅果が落下した1990 年と

1992年には，Tr#6の堅果の虫害率はそれぞれ46％，34％

と比較的低かった。それに対して，他のトラップでは落下

堅果が少なかった1991年と1993年には,Tr#6の堅果の虫

害率はそれぞれ100％，90％に達し，充実堅果はそれぞれ

０％，１％にすぎなかった。

（４）４年間の落下堅果数の合計

1990年から1993年までの４年間の落下堅果数の合計は，

No.3,No.4 ではそれぞれ717.3 個／㎡,788.0 個／㎡と少な

く,No.1 では1102.5 個／㎡,N0.5 では1533.8 個／㎡であ

り,N0.2 では1772.1 個／㎡で最も多かった（付表－１）｡

これらの値は，調査地間で有意に異なった（Kruskal-Wallis

法，P<0.001)。

4 年間の落下堅果数の合計と各調査地におけるブナ上層

木の平均樹高および平均胸高直径との関係を図－２１に示

す｡落下堅果数の合計とプナ上層木の

平均樹高との間には明瞭な正の相関が

みとめられた（r=0.943; 0.01<P<0.05）

（図－２１（Ａ））｡落下堅果数の合計

とブナ上層木の平均胸高直径との関係

では,統計的に有意な相関はみとめら

れなかったものの（r=0.703; 0,1<P），

落下堅果数の合計が多かったNo.2 と

№5 では他の3 つの調査地に比べて平

均胸高直径が大きい傾向がみられた

（図－２１（Ｂ））。

(５)堅果虫害の形態

虫害の形態としては，殻斗がまだ木

質化していない段階では，殻斗内部と

未熟堅果のほとんど全部を食害されているものが多かった。殻斗が木質化した後では，堅果の果皮の基部に

近い部分に直径約1ｍｍの円孔があけられ，内部を食害されて黒褐色の糞が詰まっている状態のものが多か

った。これらは殻斗果内の堅果が２個とも同様に食害されていたが，そのほかに，ごく未熟な殻斗果内の１

個の堅果の基部のみが食害されているものもあった。

５・３ 考察

これまでに，ブナの結実の豊凶に関しては多くの長期的観測や調査が行われており，年による豊凶の差が

大きく,豊作は５～７年間隔で訪れることが多いことが明らかになっている（渡辺 1938;樫村 1952;菊池

1968;橋詰 1986;前田 1988）。また,豊作年には林分内の多くのブナ個体が同調して結実することが報告され

ている（橋詰1986;武田1992）。 このように種子生産量の多い年が間欠的かつ個体群内で同調して訪れる現象

は,” mastong” あるは” mast-seeding” と呼ばれ,多くの樹種で報告されている（JANZEN1971;SILVERTOWN

1980）。しかし,” masting” を示す樹種において,種子生産量の年変動が,すでに開花段階から雌花数によっ



て規定されているのか，あるいは開花から種子成熟に至る過程での生残率によって規定されているのかにつ

いて調べられた例は少なく，コナラ属についていくつかの報告があるにすぎない。ミズナラや北アメリカの

Quercus rubra,Qvelutinaでは,雌花数の年による変動は小さいが，雌花のうち種子成熟に至る過程で未熟落

果する比率が年によって大きく異なることから，雌花の生残率の違いが種子生産量の年変動に大きく関与し

ていることが示唆されている（菊沢1991;倉本1993; SORK et al.1993）。Q.ALBAでは,逆に雌花の数の方が種子

生産量の年変動により大きく寄与していることが報告されている（FERET et al.1982;SORK et al.1993）。本研

究では,落下堅果の総数において,最多の年と最少の年で15～333 倍に及ぶ大きな年変動がみとめられた。ト

ラップは毎年遅くとも５月下旬までには設置を完了したので，落下堅果の年総数は，その年に開花した雌花

の単位面積あたりの数にほぼ相当するとみなせる。したがって，ブナにおいては，種子生産量の年変動を規

定する第一義的要因として雌花数の年変動をあげることができる。

ブナにおける雌花数の年変動パターンは，そのまま結実の豊凶パターンに反映しているわけではなかった。

それは,たとえばNo.2やNo.5における1990年と1992年の比較で明らかなように,同じように多くの雌花が

開花しても，それらの雌花のうち充実堅果まで発達するものの比率が年によって異なるからである。開花か

ら結実に至る過程で，充実堅果の生産を阻害する最も大きな要因は，発達途上の堅果の昆虫による食害であ

り，食害を受けた堅果の多くは成熟前に落下した。虫害を受けた未熟なブナの堅果が5～6月を中心として

８月以前に大量に落下することは,近年本州各地でも報告されている（五十嵐・鎌田 1990a;SATIO et al，

1991）。したがって，ブナにおいては，結実の豊凶を支配する要因として，前述した雌花数の年変動が第一

義的要因として関わり，その次に発達途上の堅果の虫害の多寡が関与する。

” masting”の適応的意味については，昆虫や脊椎動物など種子捕食者による捕食圧の回避，すなわち不作

年には種子捕食者を飢えさせることによって捕食者の数を制限し豊作年には捕食者が消費しきれる量よりも

多くの種子を生産することにより捕食を免れる種子を残す， いわゆる捕食者飽食仮説（Predator satiation

hypothesis)(JANZEN 1971;SILVERTOWN1980;NILSSON and WASTLJUNG1987)，および風媒花における他家受

粉の増大の仮説（NILSSON and WASTLJUNG1989;NORTON and KELLY 1988）が提示されている｡このうち,後

者の他家受粉増大の仮説に関しては,ブナについてこれまでに論議されたことはなく,本研究の結果から若干の論

議を後で行うこととする。一方，捕食者飽食仮説に関しては，ブナについてもその仮説を支持する調査結果

が報告されている。すなわち，11月に林床に人工的に散布しておいた堅果のうちゲッ歯類による捕食を免れ

て翌年の５月まで残存していたものの比率は，豊作年では30％であったのに対して不作年ではゼロであった

ことから，不作年を数年間続けることによって捕食者の密度を低く抑え，さらに豊作年には多量の堅果を短

期間に散布してすべての堅果が捕食されるのを回避している可能性が示唆されている（箕口・丸山1984）。

ここでは，ブナの開花雌花数の年変動が未熟堅果の虫害回避に寄与しているかどうかについて検討してみ

たい。今回の調査地のうちNo.2 を含む北海道有林・松前林務署管内一円では,本研究を開始する前年にあた

る1989年はブナの豊作年であったことが記録されている（加藤ほか1990）。この調査地では,1990年も落下

堅果総数の多い年であったので，開花した雌花数の多い年が２年連続して訪れたことになる。このように２

年連続して雌花数の多い年となった1990年と,雌花数の少ない年を１年経過した後に雌花数の多い年となっ

た1992年とを比較すると,1990年には落下堅果の総数の約90％に相当する782.9個／㎡が虫害を受け充実堅

果の生産は著しく制限されたのに対して,1992 年には虫害堅果は約100 個／㎡にとどまり充実堅果が大量に

生産された｡このように雌花数の少ない年を経過した後に雌花数の多い年を迎えた場合に虫害率が低下し充

実堅果が多く生産されるという傾向は,他の４つの調査地でも 1992 年に同様にみられた｡今回の研究ではブ

ナの未熟堅果を摂食する昆虫の生息密度は調査はしていないが，虫害堅果数から推測すると，No.1，No.2，

No.5では1992年には1990年に比べて堅果摂食昆虫の密度が低かったと考えられる｡これらのことから，ブ



ナにおける雌花数の大きな年変動，しかも個体群内で同調した年変動は，雌花数が少ない年にはそれを捕食

する昆虫の密度を低下させ，その後に訪れる雌花数の多い年における未熟堅果の捕食量を制限し，充実堅果

を間欠的ではあるが大量に生産することに寄与している可能性がある。これは”masting”の適応的意味と

しての捕食者飽食仮説（SILVERTOWN 1980）を支持するものであろう。

雌花数の大きな年変動が散布前の未熟堅果の捕食を選択圧として進化してきたものであるとすれば，当然

それは個体レベルの繁殖の成功に寄与してきたもののはずである。しかし，もしある地域のブナ個体群の中

で個々 の個体の雌花数の年変動が相互に同調していなければ，捕食者にとっての餌資源の少ない年を経るこ

とによる捕食者密度の低下を期待することはできまい。したがって，”masting”を捕食者飽食仮説という進

化的意味から考える場合，周囲の個体と同調せずに多くの雌花を開花させる個体が出現した場合に，その個

体の繁殖成功が同調的に開花する個体と比べて高いか低いかという問題を検討する必要があろう。そのよう

な観点からみると，No.1において他のトラップでは落下堅果総数が少なくこの周辺のブナ個体群としては雌

花数の少ない年であったとみなせる1991年と1993年に,トラップTr#6ではそれぞれ170個／㎡,350個／㎡

の堅果が落下したが，いずれの年も虫害率が90％を超え充実堅果はほとんど落下しなかったという事実は，

未熟堅果の捕食が個体群内で同調的な開花を進化させた選択圧であろうという仮説を支持するものと考えら

れる。ブナにおいて個体群内の他の個体と同調しない開花が虫害のために種子生産に結びつかないことは，

五十嵐・鎌田（1991）も同様に報告している。彼らの報告によれば，東北地方のブナ林に連年開花する個体

があり，他個体と同調しないで開花した年には，未熟堅果の虫害のために充実堅果は全く生産されなかった

（五十嵐・鎌田1991）。

ブナの堅果を捕食する昆虫としては，鱗麹目を主体として数種（種名不詳のものも含む）が報告されてい

る（駒井1991;五十嵐・鎌田1993）。そのなかでも,もっとも加害程度が大きく，ブナの堅果生産に及ぼす影

響が大きいものは，関西地方（駒井 1991）においても，東北地方北部（五十嵐・鎌田 1990b）においても

ハマキガ科（Tonhcidae）ヒメハマキガ亜科に属するブナビメシンクイ（Pseudopammene fagivora KOMAI）の

幼虫である｡本種の幼虫は北海道南西部においても確認されている（寺沢1991）。虫害を受けた殻斗果や堅果

の食害形態や落下時期から判断して，本報告におけるブナ堅果虫害の主要な加害種はブナヒメシンクイと推

察される。

∃ーロッパブナ（Fagus syvatica）の果実の捕食形態もブナにきわめて類似しており,未熟な果実はハマキ

ガ科のガであるCydia fagig ladanaの幼虫に捕食され,散布後の成熟堅果は小哺乳類など脊椎動物に捕食され

る（NILSSON1985;NILSSO and WASTLJUNG1987）。∃ーロッパブナにおける結実の豊作年（秋における落下

堅果量:1,240個／㎡）および不作年（同:138個／㎡）の堅果の捕食率は,Cydia fagig landanaによるものが

それぞれ3.1％と38.3％,脊椎動物によるものがそれぞれ5.7％と12.2％であり,種子生産量の変動は脊椎動物

による捕食よりもら Cydia fagiglandana による捕食を軽減するほうにより効果があったとしている（NILSSON

and WASTLJUNG1987）。捕食の対象が特定の植物種の種子に限られ,しかもそれ自身の寿命が短い昆虫は,間

欠的な種子生産をする植物集団の中で地域的に消滅する可能性をもっている（SOLBRFCK and SILLEN-TULLBERG1990）。

散布前の種子の昆虫による捕食は” masting” を進化させた選択圧と考えやすい（DONALDSON1993）。

”Masting”の適応的な意味として先に紹介した風媒花における他家受粉増大の仮説について,（NILSSON and 

WASTLJUNG1987）は，肖家不和合性の強い∃ーロッパブナでは集団内での同調的な開花が他家受粉の増加

を通じて繁殖の成功に寄与すると述べている。ブナも∃ーロッパブナと同様に自家不和合であり（第４章），

集団としての開花量の多寡や開花程度の同調性が個体の種子稔性に影響を与える可能性がある（橋詰・山本

1974）。しかし，本研究では，落下堅果総数が少なく開花量が少なかったとみなせる年にはそのほとんどが

虫害を受けたため,集団としての開花量の多寡は堅果のシイナ率には反映しなかった｡同様に，No.1において



林分内の他のトラップと非同調的に毎年多くの落下堅果があったトラップTr#6 においても,非同調年に落下

堅果の充実率が低かったのは虫害率が90％以上に達したためであり，シイナ率が増加したためではない。第

３章，第４章で明らかにしたように，花粉源となる開花個体の密度はブナ種子の稔性に関わる重要な要因で

あるが，ブナの”masting”の進化に関わる要因としては,未熟堅果の捕食が第一義的であるように思われる。

ブナ科樹木の結実に関しては，豊凶の林分間，地域間での同調性が論議されることが多い（橋詰 1986;鈴

木1989;水井1993）。たとえば,ブナの結実に関しては，太平洋側や日本海側というような広い範囲では同調

するものの，山塊や流域というような狭い範囲ではかなりのばらつきがみられることが報告されている（鈴

木1989）。しかし，本研究で，ブナの結実の豊凶には，雌花数と堅果虫害の多寡という２つの要因が関わる

ことが明らかになった。したがって，豊凶の同調性を論議する際にも，まず豊凶を支配する第一義的要因で

ある雌花数の年変動が同調しているか否かという点を検討をしなければ本質的な論議はできないだろう。本

研究の結果では，開花した雌花数にほぼ相当するとみなせる落下堅果総数は，1990年のように林分による差

が大きい年もあったが，1991 年以降の3 年間のようにいずれの林分でもほぼ同調した年変動を示す期間も

あった。したがって，調査した４年間に関しては，雌花の開花程度は林分間で大略的には同調する傾向を示

したといえるだろう。

一般に樹木の花芽分化にはある一定以上の温度が必要なようである（MATTHEWS1963）。∃ーロッパブナ

では6～7 月の気温が平均気温よりも高いことが花芽分化を促進するとされており,１世紀以上にわたる調査

から前年の夏の乾燥した天候と結実の豊作との相関関係が見いだされている（MATTHEWA1963）。そこで,本

研究における1990年の落下堅果総数の林分間での違いや1992年の林分間での同調的な開花について天候と

の関係を検討するため，調査年の前年にあたる1989年から1992年までの４年間について，調査地に近い函

館，江差，瀬棚における５月から10月までの月平均気温と月降水量ならびに月ごとに求めた気候的乾湿度*

（Potential Evapotranspiration:Precipitation Ratio=EPR）（寺沢・薄井1987）をそれぞれ図－22，図－23お

よび図－24に示した。気温に関してはいずれの地点でも年次による違いはそれほど大きくない。しかし，降

水量に関してはいずれの地点においても1989 年の７月は他の年に比べて著しく少ない傾向がみられる。こ

の傾向は気候的乾湿度EPR でみるとさらに明瞭になり,1989 年の７月はかなり乾燥傾向があったことがうか

がえる｡翌年の1990年はNo.1,No.2,No.5においては落下堅果総数が多く,前述の∃ーロッパブナでの開花・

結実と前年の夏の天候との関係と類似した傾向がみられる。しかし，これらの調査地と地理的に近く天候の

条件もほぼ同様と考えられるNo.3，No.4では1990年の落下堅果総数は少ない｡また,すべての調査地で同調

的に落下堅果総数が多かった1992年に関しては,前年の1991年の天候は，気温，降水量，気候的乾湿度EPR

とも他の年に比べてきわだった違いはみられない。したがって，夏の期間の乾燥は必ずしもプナの花芽の分

化を一様に促すわけではなく，また花芽分化の引き金として必ずしも夏の期間の乾燥が必要なわけではない

ようである。いずれにしても，本研究での調査期間はまだ４年であり，開花現象と天候との関係を統計的に

解析するには調査期間として短い。今後，さらにデータを蓄積した上でそのような観点からの検討を行うべ

きであろう。

SORK et al.（1993）は,北アメリカのQuercus属３種について,過去の堅果生産量が当年の堅果生産量に大

きな影響を与えていることを報告している。そのパターンは樹種によって異なり,Q.velutinaでは３年前の堅

果生産量と負の相関，２年前の堅果生産量とは正の相関がみられ,Q.rubraでは１，２，３年前の堅果生産量

と負の相関，４年前の堅果生産量とは正の相関がみられる。これらの結果から，彼らは，”masting”の種子

生産特性をもつ樹種は種子生産のために資源を蓄積する期間が必要であり,そのことが”masting”の至近要

因であろうとしている（SORK et al.1993）。ブナにおいても豊作年に繁殖器官へ配分される資源量はきわめて

大きく，2.6～3.6ton／ha･年の値が報告されている（河田・丸山1986;KAWAGUCHI and YODA1989;SAITO et al.



1991）。この値は,わが国のブナ林の葉リター量の平均値として報告されている2.86± 0.60ton／ha･年（斉藤

1981）に匹敵あるいはそれを上回る。ブナの開花，結実には多くの資源を必要とすることが明らかである。

ブナ個体の豊作年の年輪幅は凶作年の最大年輪幅と比較して約半分に低下する（橋詰1991）こともこのこと

を裏付けるものであろう。光資源に関しては，林冠の疎開によってブナ単木の結実量が増加する（樫村ほか

1953;橋詰1979a）。一方，土壌中の窒素やリンなどの多量元素についても，これらの施肥によりブナ個体の

結実が促進される傾向がみられる（橋詰1979a）。Fagus sylvaticaやF.grandifoliaにおいても同様に窒素やリン

の施肥が開花，結実に効果を示す（WATTHEWS 1963）。これらのことから,土壌中の多量元素を主とする可給

態無機養分の資源量の違いが開花の頻度あるいは一定期間に生産される繁殖器官量に影響を与える可能性は

十分に考えられるだろう。

土壌中の可給態無機養分量は地形内での位置によって大きく異なり，一般に斜面内における地形カテナで

は下部から上部に向かうにしたがって資源量は低下する（河田1971）。本研究において，1990年に多くの落

*蒸発散能／降水量比（EPR＝Potential Evapo-transpiration precipitation Ratio）土壌水分に不足のない場合の各月ごとの
蒸発散量（蒸発散能）を月降水量で除した値であり，ある地点の気候的な乾湿度を示す。この値が大きいほど気候的
な乾燥度が強く，０に近いほど湿潤度が強い。蒸発散能は，次の方法により求めた。

地表付近の熱現象のエネルギー源は純放射量と呼ばれ，短期間では全天日射量にほぼ比例するとされている。この
純放射量は，地表が植生に被われているときには，潜熱，顕然，貯留熱の３成分に分配される。多くの場合には貯留
熱は無視できる。また土壌水分に不足のない状態では顕熱と潜熱の比は一定と考えられるので，土壌水分に不足のな
い場合の蒸発散量（蒸発散能）は，純放射量にほぼ比例する。そこで，純放射量／全天日射量，潜熱／純放射量のニ
つの比を知ることによって，全天日射量のみから蒸発散能を推定できる。ここでは，北海道の落葉広葉樹林での熱収
支観測の結果（北海道立林業試験場 1976）から，純放射量／全天日射量として 0.67，潜熱／純放射量として 0.63 の値
を用いて，蒸発散能を計算した。なお，月間の全天日射量は;平地における完全晴天時の可能日射量（薄井 1981）と
月平均日照率とから求めた。

図－22 函館，江差，瀬棚にお
ける1989年～1992年
の5月から10月までの
月平均気温

Fig.22. M e n t h y  m e a n  a i r
temperarure from May to
October at the regional
meteorological observing
stations nera the study sites
frim 1989 to 1992.

図－23 函館，江差，瀬棚にお
ける1989年～1992年
の5月から10月までの
月降水量

Fig.23. Monthly precipitation from
May to October at the
regional meteorological
observing stations near the
study sites from 1989 to
1991.

図－24 函館，江差，瀬棚にお
ける1989年～1992年
の5月から10月までの
蒸発散能・降水量比
EPR＊

Fig.24. Monthly EPR(Evapotrans-
porat ion Prec ip itat ion
R a t i o ) f r o m  M a y  t o
October at  the regional
meteorological observing
stations near the study sites
from 1989 to 1992.



下堅果があり４年間に２回の開花の多い年が訪れたNo.1とNo.2とNo.5（グループI）と,1990年に落下堅

果が少なく４年間に１回しか開花の多い年がなかったNo.3とNo.4（グループⅡ）とで調査地の斜面内での

位置を比較すると,グループＩは斜面下部～上・中部に位置しているのに対して，グループⅡは尾根部～斜面

上部に位置している（表－６）。また，林地の生産力と樹齢の関数であると考えられる上層木の樹高について

は，調査地内のブナ上層木の平均樹高は，上述のグループＩに属する３林分（No.1，No.2，No.5）ではグル

ープⅡに属する２林分（No.3とNo.4）に比べて高かった（図－２１（Ａ））。４年間の落下堅果数の合計につ

いても上層木の平均樹高との間に明瞭な正の相関関係がみとめられた（図－２１（Ａ））。ここでは上層木の

樹高に関わるもうひとつのパラメータである樹齢に関して調査を行っていないので，上層木の平均樹高が各

調査地の林地の生産力を正確に表現していないかもしれないが，1990年にみられたような林分間での開花量

の非同調現象には，斜面上での位置の違いなどに起因する土壌の可給態無機養分に関する資源量の差が反映

している可能性も考えれる。

上述した資源量の他に，樹木の結実量に関与する因子としては，個体のサイズや齢がある（MATTHEWS

1963）。ブナの場合でも，個体の胸高直径と種子生産量の間に正の相関関係がみとめられ（橋詰ほか1984），

胸高直径が大きい個体と小さい個体では前者の方が結実頻度が高い（武田1992）。本研究では，調査地内の

ブナ上層木の平均胸高直径は,グループⅡに属するNo.3とNo.4に比べて，グループＩに属するNo.2とNo.5

で大きかった（図－21（Ｂ））。したがって，1990 年のように林分間で開花量の年変動が同調しない年が生

じる現象には，林分内の個体のサイズ分布や齢構成の違いが影響している可能性が考えられるだろう。

第６章 ブナ天然林施業における更新技術への応用

６・１ 結実予測の可能性

「母樹保残法」を主とするブナの天然更新補助作業

を有効に機能させるためには，地表処理を母樹の結実

に合わせて行うことが重要である。そこで，ここでは

ブナの結実予測の可能性について検討する。第５章で

示したように，ブナの結実の豊凶には，開花する雌花

の量と発達途上の堅果の虫害の多寡という二つの要因

が関与する。したがって，ブナの結実の豊凶を予測す

るためには，この二つの要因について予測する必要が

ある。

開花する雌花の量については，ブナの花芽分化期が

開花前年の６～７月であり９月には雌ずいが形成され

る（三上・北上1983;橋詰1986）ことから，秋以降の

段階で冬芽を観察することにより，翌春の開花の程度

を予測することが可能である。

一方，堅果虫害の程度の予測については，第５章で

明らかにしたブナの落下堅果の量と品質に関する知見

から次のように考えられる。すなわち，開花雌花数の

年変動が大きく，開花雌花数の多い年が間欠的に訪れ

ることが多いというブナの種子生産特性は，捕食昆虫

図－25 ブナ天然林における落下堅果総数と
虫害堅果数（A）と充実堅果数（B）
との関係

Fig.25. Relationship between annual amount of
fallen nuts and the number of insect-
damaged nuts(A)and the number of
sound nuts in several natural beech stands.



が消費しつくせる量を超える花を間欠的に開花させることによって虫害を免れて充実堅果に発達する堅

果数を多くすることに寄与すると考えられる（SILVERTOWN1980）。このようないわゆる捕食者飽食仮説

を支持するような種子生産特性をもつ樹種では，間欠的に訪れる雌花数の多い年には，雌花数が多けれ

ば多いほど虫害を免れる堅果も多く，充実堅果が多く生産されることが期待される（SILVERTOWN 1980; 

DONALDSON 1993）。このような観点から考えれると，充実堅果の生産量を予測するためのパラメータと

して開花する雌花数だけを用いたとしてもある程度予測が可能と考えられる。それを確かめるために，

雌花数に相当するとみなせる落下堅果総数と虫害堅果数および充実堅果数の関係を図－２５に示した。

ここで用いたデータは,第５章に示した北海道南西部の５ヵ所のブナ天然林における1990年から1993

年までの落下堅果の調査結果，同じ調査地での1994 年の落下堅果のデータ（八坂・寺滞未発表），およ

び本州日本海側のブナ天然林における落下堅果数の報告（五十嵐・鎌田1990a;SAITO et al．1991）であ

り，いずれも開花直後からの落下堅果の数と品質が明らかにされているものである。 落下堅果総数が

300 個／㎡未満の場合にはつねに虫害率が高く，充実堅果はほとんど生産されない。 落下堅果総数が

300～500 個／㎡の範囲では充実堅果が130～150 個／㎡生産される場合が４例中２例あった。さらに落

下堅果数が500 個／・以上になると，充実堅果が100 個／・以上および200 個／㎡以上生産されたの

は 10 例中それぞれ８例と７例となった。このことから，落下堅果総数すなわち開花雌花数だけをパラ

メータとしても更新に十分な充実堅果が生産されるかどうかを此較的高い確率で予測することが可能で

あると考えられる。

未熟堅果の虫害の程度の予測に関しては，ブナヒメシンクイを主とする種子害虫の生息密度を直接調

査する方法も考えられる。ブナヒメシンクイは，１年１世代であり，５月に羽化した後ブナの雌花や未

熟果実に産卵し，孵化した幼虫がブナの果実を摂食して成長し，７～８月に地上に落下して，落葉層中

で蛹となって越冬する（駒井 1991;五十嵐 1992）。したがって，秋から翌春の間に落葉層中の蛹数を調

査することにより，生息密度を調査することが可能である。さらに生息密度とブナ果実の捕食量との関

係が明らかになれば，前述した開花予測のための冬芽調査と種子害虫の生息密度調査を秋に同時に行う

ことにより，翌年の結実予測がより精度高く可能になるものと考えられる。

このような結実予測が有効な空間的範囲に関しては，たとえば北海道南西部という同じ地域内でも，

林地生産力や林分を構成する個体のサイズ分布や齢構成などの違いによって開花量に差が生じる可能性

があり，

当面はこれらの林分条件が類似した比較的狭い範囲に限定されるだろう。

６・２ 結実予測手法の提案

  上で検討した結実予測の可能性をふまえ，現段階で考えうるブナの結実予測手法について提案する。

  （１）予測の時期

国有林や道有林の管理部局において，次年度の事業計画におけるブナ天然更新補助作業の事業量や施

行面積などに結実予測の結果を反映させるためには，予測の時期は早いにこしたことはない。前述した

ように，ブナの雌ずいは開花前年の９月頃に形成されるので，９月以降であれば翌春の開花程度の予測

が可能である。

  （２）調査方法

開花前年の秋の段階で，花序を含む混芽は葉芽に比べて肥大して紡錘形を呈するので外観から両者を

区別できる（橋詰1986）。したがって，たとえば双眼鏡などを用いて樹冠を観察し冬芽の中での混芽の

相対的な比率を求めることも不可能ではないだろう。しかし，葉芽だけに関しても着生している位置や

含んでいる葉数によってその大きさには変動がある（丸山1983;寺渾未発表）ため，地上からの観察



のみによって混芽を確認するのはかなり困難であり，また不正確さをともなうものとなろう。じたがっ

て，樹冠部の校を採取して冬芽を解剖し，単位校長あたりに含まれる雌花序の数を明らかにする方法が

確実であろう。

調査する校の樹冠内での位置に関しては，着花数が樹冠内の位置によって異なり樹冠上部ほど多いこ

とがブナやミズナラについて報告されている（森1977；倉本1994）ことから，樹冠上部から下部まで

均等に校を採取し調査する必要がある。

樹冠の各部位において単位校長あたりの雌花序数の平均値を精度よく推定するために標本調査すべき

校の数については，次のように考えられる。 すなわち，母平均ｍ，変動係数ｃｖの母集団から信頼度

90％，誤差ｅ（母平均に対する比率）で，母平均ｍを推定するために必要な標本数ｎはそれぞれ次のよ

うに表される。

ｎ＝ 2100e
cv65.1(
）／（
）・
……⑥

樹冠内のある位置における枝間での雌花序数のばらつきに関しては，本研究で調査の対象とした調査

木Ａで1990 年に調べた例では，樹冠中部における枝11 本の枝先50cm あだりに着生した雌花序数は最

小11.6 個，最大44.5 個，平均27.4 個,標準偏差9.23 個,変動係数0.336 であった（寺潭未発表）。同様

に，1990 年に天然生のブナ個体２本の樹冠下部の枝それぞれ11 本，12 本で調査したところ枝先50cm

に着生していた雌花序数の平均はそれぞれ9.3 個と8.2 個，標準偏差はそれぞれ3.02 個と2.41 個,変動

係数はそれぞれ0.325 と0.294 であった（寺渾未発表）。そこで,ここでは樹冠内のある位置での枝ごと

の雌花序数の変動係数を0.32 と仮定する。 許容誤差に関しては，後述するように，更新のために必要

な結実量が期待できるか否かの判断は，枝長50cm あたりの平均雌花序数が14 個以上あるか,それとも

８個未満にとどまるかという数値的な基準に基づいて行われることから，両者のほぼ中間の 11 個付近

で誤差土３個，すなわち誤差率約 30％で推定する必要があるだろう。したがって，信頼度 90％で推定

するための標本数ｎは，式⑥にｃｖとして0.32，ｅとして0.3 を代入して，

ｎ＝3.10

となり，樹冠の各部位あたり少なくとも３～４本の枝について雌花序数を調査する必要があるだろう。

林分あたりで調査すべき個体数に関しては，次のように考えられる。すなわち，豊作年には林分内の

多くのブナ個体で同調して結実する傾向がみられるものの，一般に個体による結実度の変異はかなり大

きく，個体サイズが大きいほど結実量が多い傾向がある（橋詰1986;武田 1992）。また，母樹として保

残された比較的サイズの大きい個体だけみた場合でも，結実量の個体間差はかなり大きい。たとえば，

採種を目的として 0.8haの面積に胸高直径30cm以上のブナ個体を12本保残した林分における個体ご

との秋の落下堅果数は,最小268 個／㎡，最大1,703 個／㎡，平均899.6 個／㎡，標準偏差481.0 個／㎡，

変動係数は0.54 である（橋詰ほか1984）。同様に,2.8ha の面積に保残された胸高直径38cm 以上のブナ

個体14 本の個体ごとの落下堅果総数は,最小198 個／㎡，最大1,196 個／㎡，平均569．3 個／㎡,標準

偏差272.1 個／㎡，変動係数は0.48 であった（寺渾未発表）。そこで,ここでは林分内における個体ごと

の落下堅果総数の変動係数を0.5 と仮定する。許容誤差に関しては，後述するように，結実予測を行



う場合には落下堅果総数と単位枝長あたりの雌花序数が直線関係であると仮定するので，雌花序数推定

の場合の許容誤差と同様に 30％程度にとどめる必要があろう。そこで調査枝数の推定の場合と同様に，

信頼度90％で推定するための標本数ｎは，式⑥にｃｖとして0.5，ｅとして0.3 を代入して，

ｎ＝7.56

と計算され，林分あたりで調査すべき個体数としては７～８本は必要であろう。

（３）結実量の判定基準

枝あたりの雌花序数調査によって天然下種更新に十分な種子が生産されるかどうかを判定をするには，

①枝あたりの雌花序数と単位面積あたりに落下する堅果数との関係，②落下堅果の総数と充実堅果数と

の関係，③更新に必要な充実堅果数，について検討しなければならない。ここでは，まず③について検

討した上で，①②について順次検討する。

ブナの天然更新完了の判断基準としては樹高30cm 以上の稚樹が50,000本／ha 以上,すなわち５本／

㎡以上成立していることが提案されている（前田1988）。ブナの稚樹が発芽してから樹高30cm に達す

るには，林縁の比較的明るい場所でしかもササが欠如している場合で約６年（浅野 1983）,「母樹保残

法」施業地のような開放地で約４年（柳谷・金 1984）を要する。 その間の稚樹の生残率としては約

50％（浅野1983），または30～85％（柳谷・金1984）の値が報告されていることを考慮すると，当年

生稚ﾝ樹数として概ね10 本／㎡が更新成功のために必要であろう。さらに，落下した堅果からの実生発

生率として「母樹保残法」施業地で8.2～25％（前田1988），または6.3～24.3％（弘田・紙谷1993）

の値が報告されていることから，天然更新を確実に成功させるためには充実堅果が概ね100 個／㎡程度

散布されることが必要であろう。地表処理をして稚樹を発生させてから林冠木を伐採する「先行地ごし

らえによる前更皆伐更新法」（片岡1991）による場合は堅果散布時に更新面全体が林冠に被われている

ので，母樹が個体として生産すべき充実堅果数も上にあげた100 個／㎡でよいだろう。母樹保残後に地

表処理をする「母樹保残法」の場合には，母樹の樹冠の外側５ｍ （前田・官川1971）の位置まで上記

の数の充実堅果を散布させる必要がある。 母樹の樹冠縁からの距離と落下堅果数の関係を調べた報告

（前田・官川1971）から，母樹の樹冠の外側５ｍの位置での落下堅果数は樹冠中央部での落下堅果数の

約1/2 とみなせることから，更新面全体に十分な数の充実堅果を散布させるためには，母樹の樹冠中央

部での落下充実堅果数としては約200 個／㎡が必要になる。

次に，①の枝あたりの雌花序数と単位面積あたりに落下する堅果数との関係について検討する。これ

については，水井（1991）が落葉広葉樹30 種について単位枝長あたりの種子生産量を９年間にわたっ

て調べ，樹種ごとの平均種子重と単位枝長あたりの最多種子生産量や平均種子生産量との間に両対数軸

上で負の直線関係を見いだし，その回帰直線をもとに全樹種に共通的な結実豊凶評価の基準を作成して

いる。水井（1991）の結実豊凶の調査対象にブナは含まれていないが，種子重を基準にしたこの豊凶評

価は，調査対象以外の樹種についても適応可能と考えられる。そこで，ブナの堅果の平均生重量を約

200mg（日浦ほか 1992）とし，この結実評価基準にしたがってブナにおいて最も多くの堅果が着生し

た場合の枝長50cm あたりの着果数を求めると54 ふという値が得られた｡ブナの堅果は通常１雌花から

１個生産され，２つの雌花が集まってひとつの雌花序を形成しているので，上記の最多着果数は雌花序

数に換算すると27．3 個に相当する。一方,単位面積あたりのブナの落下堅果総数の最大値は，本論文の

第５章で示した天然林５ヵ所における４年間の調査では899.7 個／㎡，京都北部m 芦生のブナ天然林で

1,131 個／㎡（SAITO et al．1991），中国地方･蒜山の保残母樹12 本の平均で899.6 個／㎡（橋詰ほか



1984）J 本研究の調査木Ａで1,223 個／㎡（寺渾未発表）で

あり，概略的には1,000 個／㎡前後といえるだろう。そこで，

枝長50cm あたりの雌花序数と１㎡あたりの落下堅果総数を

両軸にとり， 上述した両者の最大値を示す点と原点とを直

線で結び，これを両者の関係を表す直線とした（図－２６）。

数この関係によれば落下堅果総数300／㎡,500個／㎡に相当

する枝長 50cm あたりの雌花序数はそれぞれ約８個，約 14

個である。

次に， ②の落下した堅果の総数と充実堅果数との関係に

関しては， 図－２５に示したように，落下堅果総数が300

個／㎡未満では， ほとんどすべてが虫害を受け，充実堅果

は皆無もしくはきわめて少ない。落下堅果総数が300～500

個／㎡の場合には100 個／㎡程度の充実堅果が生産されるこ

ともあるが，その確率は低く４例中２例にどどまった。と

ころが落下堅果総数が500 個／㎡以上になると，生産される

充実堅果数が増加し，100 個／㎡以上および200 個／㎡以上の充実堅果が生産されたのは，10 例中それ

ぞれ８例，７例あった。したがって，100～200 個／㎡以上の充実堅果の落下をある程度確実に期待で

きるのは落下堅果総数が500 個／㎡以上ある場合と考えられる。

以上の①②の二つのプロセスによって，更新に最低限必要な結実量が期待できるか否かを枝長 50cm

あたりの冬芽に含まれる雌花序数から予測することができる。前述したように，更新に最低限必要な充

実堅果数は「先行地ごしらえによる前更皆伐更新法」 （片岡1991）による場合には100 個／㎡以上，

「母樹保残法」（前田・宮川1971）による場合には母樹の樹冠下で200 個／㎡以上である。これだけの

充実堅果数をある程度の確率で確保するためには落下堅果総数として 500 個／㎡以上は必要である

（図－２５）。図－26 から落下堅果総数500 個／㎡に相当する雌花序数は枝長50cm あたり約14 個で

ある｡したがって,上記の調査方法によって冬芽に含まれる雌花序数を調べ，枝長50cm あたり平均で14

個以上あれば，更新に必要な量の充実堅果が散布される可能性が高い。逆に，枝長50cm あたり平均８

個に満たなければ，充実堅果はほとんど生産されないか，あるいは更新のためにはまったく不十分な数

しか生産されないだろう。枝長50cm あたり平均8～14 個の場合には，平均100 個／㎡程度の充実堅果

の生産が期待できる場合もあるが，その確率は高くない。とくに「母樹保残法」で更新を図る場合，保

残母樹の平均として100 個／・の充実堅果が生産されたとしても母樹間でのばらつきがかなり大きいた

め，発生する稚樹数にはかなりの空間的な不均一が生じる可能性がある。

この結実予測手法は，捕食者飽食仮説（SILVERTOWN 1980）を支持すると考えられるブナの種子生産

特性,すなわちブナ個体群として開花雌花数が多い年には，それが多ければ多いほど散布前の捕食を免れ

て充実堅果に発達する堅果が多くなるという傾向に基づいて導き出されたものである。ここでは個体群

としての雌花数が重要であり，図－２５において落下堅果総数として表されている開花雌花数は，単位

面積あたりの平均値で示されているが，あくまでもそのブナ個体群としての開花雌花数の多寡を表現し

ているものである。個体群としての雌花数は個体群を構成する個体ごとの雌花数を積算したものである。

したがって，個体としては予測どおりの雌花数が開花したとしても，予測時に比べて個体数が大幅に滅

少していたような場合には，個体群としての開花雌花数は予測値よりかなり下回ることになるだろう。

このような事例は，たとえば天然林において秋に結実予測を行い，翌年に500 個／㎡以上の落下堅果総

図－26 枝長50cm あたりのブナ雌花序
数と1 ㎡あたりの落下堅果総数
との推定関係

Fig.26.  Relationship between estimated
m a x i m u m  n u m b e r  o f  f e m a l e
inflorescences per a branch of 50cm
long and the approximate maximum
annual amount of of dallen nuts per
1 ㎡ in naturalbeech stands.



数が期待できそうなので翌春の開花時期までに保残母樹だけを残してそれ以外の立木を伐採・収穫した

ような場合に起こると考えられる。したがって，この手法による結実予測が成り立つためには，結実予

測を行う時点と実際に開花する時点でのブナの着花個体数に大きな変化がないことが前提となる。

さらに厳密にいえば，この結実予測手法がブナ個体群としての開花雌花量とその散布前の捕食量との

関係に基づいて導かれたものである以上，当年の捕食量や捕食者密度に大きな影響を及ぼすと考えられ

る前年の餌資源の存在時期，すなわち前年の開花時期から，当年の未熟堅果の捕食が終了する時期まで

の期間内で，個体群としての餌資源量に大きな影響を及ぼすようなブナめ着花個体数の変化があっては

ならない。ブナの充実堅果生産量に大きな影響を及ぼすブナビメシンクイが未熟堅果を捕食する時期は

ブナの開花後から概ね７月頃までであるから，結実予測調査を行う年の開花時期すなわち４月頃から秋

の結実予測時期をはさんで翌年の７月頃までの期間に，伐採などによるブナの着花個体数の大幅な減少

がないことが，この手法によって結実予測を行う場合の前提である。

６・３保残母樹密度についての検討

「母樹保残法」によってブナの更新を図る場合，保残母樹の密度に間しては堅果の散布距離をもとに

算出された目標密度が提案されてきた。すなわち，前田・官川（1971）は，ブナ堅果の有効飛散範囲を

樹冠縁の外側５ｍとし，胸高直径と樹冠直径の関係から母樹の胸高直径と保残すべき本数との関係を導

き，たとえば胸高直径50cm の母樹であればha あたり32～33 本を速正に配置して保残すればよいとし

ている。弘田・紙谷（1993）は，実生発生の不均一性を考慮すると保残母樹としては樹冠面積の大きい

母樹をha あたり50 本残すべきであると提案している。

ブナの場合，個体内での雌花序と雄花序の開花時期の相互関係からみて自家受粉がふつうに起こる

（第２章）。そじて，自家受粉の場合，充実堅果が形成される比率は約10％以下であった（第４章）。し

たがって，保残母樹から充実した堅果を散布させるためには，保残母樹間での花粉の交換が不可欠とな

る。そこで，ここでは母樹間での花粉の交換が十分に行われるかどうかという観点から，保残母樹の密

度について検討する。

受粉や受精に有効な花粉密度や花粉飛散範囲に関する研究は，従来おもに採種園の設計や管理方法に

関連してカラマツ，スギなどの造林樹種を対象に行われてきた（高橋ほか1972;横山ほか 1975）。オウ

ゴンスギを標識遺伝子として調査された結果では樹高３ｍのスギ採種園での花粉の飛散範囲は半径約

10ｍで，受精に有効な飛散範囲は半径５ｍ以内である（古越1978）。ブナの花粉は，スギの花粉に比べ

てサイズが大きく（島倉1973），空気中での落下速度も速い（横山1990）ことから，飛散距離ぱ小さい

と考えられる。ブナの保残母樹はこのスギ採種園の母樹よりも樹高が高いことを考慮しても，ブナに関

しても受粉に有効な花粉の飛散範囲はさほど広くないと推測できる。

仮想的林分における母樹間距離と飛来花粉数の関係（第３章）から受粉に有効な母樹密度について論

議するためには，この両者の関係に加えて，飛来花粉数と受粉率の関係あるいは飛来花粉数と充実堅果

の比率との関係を明らかにしなければならないだろう。しかし，ブナに関してこのような観点からの研

究は今までにまったく行われておらず，本研究においてもこの点については調査できなかった。そこで，

まず，胚珠が受精して種子が形成されるためには雌花の柱頭が何個の花粉粒を受粉すれば十分かという

問題を検討し，その結果と仮想的林分におけるヽ 母樹間距離と飛来花粉数の関係（第３章）から，必要

な保残母樹の密度を推定を試みる。その後で，現実のブナ天然林や「母樹保残法」施業地におけるブナ

落下堅果の品質をブナの立木密度との関係で検討し，上記の方法によって推定した保残母樹密度の妥当

性を検証する。

さて，ブナの雌花は６個の胚珠をもつが種子にまで発達するのは通常そのうちの１個である。１個の



胚珠内の雌性配偶子と接合するのは１個の花粉内の雄性配偶子であるが，このことは１個の胚珠が受精

して種子に発達するためには１個の花粉粒を受粉すれば十分であるということを意味しない。なぜなら

ば，劣性な雄性配偶子は母親の選択によって受精が避けられたり，受精してもその胚珠は発達しないこ

とがあるからである（BREWBAKER and MAJUMDER1961;WILSON and BURLEY1983）。また,雌雄同株で自

家不和合性が強い種の場合，画家花粉によって柱頭が被われることによって他家花粉の受粉が阻害され

たり（Bxwx and Ormn 1975），他家花粉による受精が阻害される（OCKENDON and CURRAH1977;BERTIN 

and SULLIVAN1988）。以上のことを考慮すると，ブナのように雌雄同株で自家受粉が避けられない場合，

受精に必要な他家花粉粒数Ｐｃは次の式で表されるだろう。

Ｐｃ＝Ｐｆ／Ｆｉ

ここで，Ｐｆは画家花粉の影響を考慮しない場合に１個の胚珠が受精して種子に発達するために受粉す

べき花粉粒数，Ｆｉは自家花粉を受粉することによって他家花粉による受精が低下する率とする。Ｐｆ，

Ｆｉともブナについてのデータはないが，その他の植物種についていくつかの報告がある。Jepsona 

parryi は両性花には長い筰柱をもづ”Ｐｉｎ”型と短い花柱をもづ”thrum”型の二型があり，それぞ

れの型のＰｆは2.0 と4.8 である（ORNDUFF1970）。同様にJepsonia heterandra の両性花にも”pin”

型と”thrum”型の二型があり，それぞれの型のPf は1.3 と5.2 である（ORNDUFF1971）。CRUSEN（1977）

は，Pf としてMirabilis jalapa では4,Viola nephrophylla では６,Triodanis leptocarpa では3.3 の値を

報告している｡中央アメリカの熱帯雨林のフル性植物であるPassiflora viifolia面陥ではPfは1.6である

（SNOW1982）。また多年生草本でやはり花柱の長さに二型性をもつTurnera ulmifolia ではPf として２

～７が報告されている（SHORE and BARRETT1984）。これらの報告から,Pf は樹種によってややばらつき

はみとめられるもののおおむね数個あれば十分と考えられる。ＦｉについてはＰｆほど報告が多くない

が，SHORE and BARRETT（1984）はTurnera ulmifolia の花を用いて実験的研究を行っでいる｡それによ

れば，さく果あたりの種子数は他家受粉だけのものでは28.5 であったのに対して，他家花粉を受粉させ

る3.5 時間前にその５倍量の画家花粉を受粉させておくと16.5 に低下したことを報告している。 以上

のことから，ここではPf として5.Fi として0.6 を代入し， Pc として8.3 の値を得た。 柱頭上にこ

れだけの花粉粒をもたらすのに必要な花粉密度は,ブナの柱頭の表面積を1 ㎜2とすると830 個／㎝2と

なる。図－14 に示した仮想的林分における母樹間距離と飛来花粉数の関係から,この830 個／㎝2の飛来

花粉数に対応する母樹間距離を求めると約31ｍとなる。 第３章で述べたように，図－１４に示した仮

想的林分における飛来花粉数は，母樹による開花程度のばらつきや他の母樹による花粉飛散距離の短縮

を無視しているため，現実よりもやや過大な値となっている可能性が高い。したがって，必要な母樹間

距離はこれよりもやや小さくなるものと考えられる。

つぎに，ブナの天然林や「母樹保残法」施業地におけるブナの立木密度とブナ堅果の品質との関係か

ら，受粉に有効な保残母樹の密度について検討する。用いた資料は，北海道南西部のブナ天然林５ヵ所

における堅果の落下量と品質の調査結果（第５章）の他に，図－２７の（注）に示した「母樹保残法」

施業地における落下堅果の品質に間する調査結果および既往の報告である。

図－２７にブナの立木密度と落下堅果の不稔／充実比との関係を示す。不稔／充実比は，天然林では

0.19～0.61 の範囲にある｡「母樹保残法」施業地では,保残母樹の密度が21～147 本／ha の林分では不

稔／充実比は0.19～0.29 と天然林での値の範囲内にある。それに対して，保残母樹の密度が20 本／ha

未満の林分では不稔／充実比は0.89～1.37 であり，天然林や保残母樹密度20 本以上の林分に比べて明



らかに高い。母樹が格子状に配置されていると仮定

すると，立木密度が20 本／ha の林分では母樹間距

離は約 22ｍとなる。 したがって，立木密度が 20

本／ha 未満になると不稔／充実比が上昇するとい

う傾向は，胚珠の受精に必要な母樹間距離は大きく

見積もって約 31ｍであるという仮想的林分での母

樹間距離と飛来花粉数の関係から推定した結果と矛

盾しない。

以上，雌花の柱頭が何個の花粉粒を受粉すれば胚

珠の受精に十分かという検討，および現実の「母樹

保残法」施業地でのブナ落下堅果の品質からの検討

によって，受粉の面からみて必要な保残母樹の密度

として約20 本／ha という目安が示された。したが

って，堅果の散布距離から算出された保残母樹の密

度である32～33 本／ha（前田・官川1971）あるい

は50 本／ha（弘田・紙谷1993）が維持されていれ

ば，十分な量の開花があった年には受粉上の問題に

よる極端な堅果の品質の低下は起こらないと考えら

れる。

６・４ 天然更新促進技術の指針

（１）更新方法の選択

ブナ極相林においてはササなどの林床植生の存在がブナの実生バンクの形成を妨げている（前田・官

川1971;浅野1983）ことから，ブナの天然林施業において天然下種更新を図るには，ササを主とする林

床植生を除去する地表処理が不可欠である。 地表処理を上木の伐採前に行う「先行地ごしらえによる

前更皆伐更新法」（片岡1991）（以下では略して「先行地ごしらえ法」と呼ぶ）と， 地表処理を伐採後

に行い母樹を保残する「母樹保残法」（前田・宮川1971）とが提案されている。いずれも生態学的に合

理的と考えられるが，林分構造や立地条件を考慮して現地に適する方法を選択する必要がある。

ブナの混交比率が低く，伐採後にブナの母樹を残したとしてもその密度が20 本／ha 未満になったり，

母樹間距離が約25ｍを超えるような林分では，本研究で明らかにしたように他家受粉・他家受精の減少

による種子稔性の低下がおこる可能性がある。したがって，このような林分では，「母樹保残法」による

更新は確実性が低いと考えられ，上木伐採前に種子生産が行われる「先行地ごしらえ法」が望ましい。

「母樹保残法」では保残後の年数経過にともなう母樹の衰退がひとつの問題点として指摘されている

（海老原ほか1990）。したがって，孤立木化によって母樹の衰退がとくに危惧される風衝地形などでは

「母樹保残法」より「先行地ごしらえ法」が適していると考えられる。

一方，「母樹保残法」では地表処理を実行する時点での立木密度が天然林よりかなり低いため，大型機

械を導入してかき起こしなどの地表処理が可能である。したがって，更新を期待する面積が比較的大き

い場合には「母樹保残法」の方が高能率な作業が期待できる。

以上，更新方法の選択についてまとめると，ブナの混交比率が高く，地形的には風衝の程度が弱いと

考えられる林分で，比較的大面積に更新を図る場合には，「母樹保残法」が適している。一方，ブナの混

交比率が低く，しかも孤立木化にともなう母樹の衰退が危惧される林分では， 「先行地ごしらえ法」

図－27 ブナの立木密度と落堅果の不稔―充実比
○北海道南西部のブナの天然林（第５章）□山形県飯
豊山麓のブナ天然林（箕口・丸山 1984）△新潟県
常浪川上流のブナ天然下種更新施業地の保残母樹
（弘田・紙谷 1993）▼岡山県蒜山のブナ採種（橋
詰・福冨 1977：橋詰 1986）●北海道函館市のブナ
天然下種更新施業地の保残母樹（寺澤 未発表）

Fig.27. Relationship between the density of dominant
beec trees and the ration of ungerminative nuts
to healthy nuts fallen in the several beech stands.
D a t a  a r e  d e r i v e d  f r o m  t h e  f o l l o w i n g
references：○TERAZAWA(chapter 5 in  this
study) ,□MIGUCHI and MARUYAMA(1984), 
△HIROTA nad KAMITANI(1993),▼HASHIZUME
a nd FU KU TO M I( 1 9 9 7)  a n d HA S HIZ U ME
( 1 9 8 6 ) , a n d  ●T E R A Z AWA ( u n p i b l i s h e d
data).



によって比較的小面積で更新を図るのが望ましい。

（２）母樹の密度・配置

６・３で述べたように，「母樹保残法」における保残母樹の密度に関しては，これまでに堅果の散布や

実生発生の面から検討され，胸高直径50cm の母樹ならば32～33 本／ha（前田・宮川1971），または

樹冠面積の大きな母樹を50 本／ha（弘田・紙谷1993）という値が提案されている。本研究で示した花

粉飛散距離の面からの検討によって，上記の母樹密度が確保されていれば，十分な開花のあった年には

受粉上の問題による種子稔性の低下は起こらないと考えられる。

ただし，密度としてはこの基準を満たしていたとしても，空間的な配置にかたよりがあれば受粉上で

も堅果の散布上でも問題が生じることがあるのは当然のことである。更新面に均一に母樹が配置される

ように留意する必要がある。

（３）地表処理の時期

  「先行地ごしらえ法』においても，「母樹保残法」においても，地表処理は母樹の結実に時期をあわ

せて実行しなければならない。したがって，６・２で記述した方法にしたがって更新対象となる林分の

結実予測を行い，更新に十分な量の結実が予測された場合にのみ地表処理を行うのが原則である。さら

に，当然のことながら，地表処理は十分な結実量が期待される年の種子散布時期までに行う必要がある。

本研究で明らかにしたように，北海道術西部でのブナの成熟堅果の落下の中心時期は 10 月であるが，

９月にもかなり量の充実堅果が落下する場合もあるので，地表処理は９月にはいるまでに完了させるこ

とが望ましい。

「母樹保残法」による場合には，伐採作業の時期と地表処理を行う時期との関係にも留意する必要が

ある。ここでの伐採作業とは，ブナ天然林において保残母樹以外の立木を伐採，収穫する作業を指す。

すなわち，６．２で述べたように，本章で提案した結実予測手法は，ある年の開花時期から結実予測調

査をはさんで翌春の７月頃までの間にブナ着花個体数に大きな変化がないことを前提としている。した

がって，伐採作業は，地表処理の行われる前年の３月以前にすでに行われているか,結実が期待される年

の７月からブナの充実堅果の落下の始まる９月までの短期間に地表処理とともに実行される必要がある。

（４）地表処理の方法

一般に大型種子の場合は林床に腐植層があっても発芽・定着に支障はない（清和1994）。ブナは大型

種子であり，その天然更新補助作業としての地表処理は，基本的には地表植生の地上部の刈り払いだけ

で十分である（前田1988）。しかし，後で述べるように発生した稚樹の生残，成長の点からみて地表植

生の回復はできるだけ遅いほうが望ましいので，効果の持続性の高い地表処理方法がよりよいだろう。

その点からみると，地上部の刈払いだけよりもササなどの地下部をも除去するかき起こしの方が植生の

回復速度が遅く（Kunon 1994）効果的といえる。前述したように，「母樹保残法」による場合には立木

密度が低いため，1 1ton ブルドーザのような大型機械にササなどの根系をはぎ取るための爪（レーキ）

を装着してのかき起こしが可能である。

かき起こしの問題としては，地表面を大きく撹乱して鉱質土壌面を露出させるために降雨にともなう

土砂流出の危険が高いことである。 現在，道有林におけるブナの天然林施業では傾斜15°以上の斜面

についてはかき起こしは行われていない（青柳1983;加藤ほか1990）。しかし，傾斜が15 未゚満であっ

ても小沢状のような局所的な地形では，大型機械の走行路削設による地表面の撹乱にともなって，土砂

流出量がきわめて多くなる場合がある（柳井1994）ことから，かき起こしの実行にあたっては， その

作業適地の選定には十分な留意が必要である。

そのほかの地表処理方法としては，火入れ（小倉1987;中山・瓜田1988;菊地1990），林内放牧（山



口1987）などが道有林で試行されている。 これらの方法は地表処理効果の持続性が刈払いだけの場合

よりも長いこと（菊地1990）や，鉱質土壌表面の撹乱が大型機械を用いたかき起こしよりも少なく土砂

流出をできる限り少なくするという観点から望ましいと考えられることから，今後ブナの天然更新補助

作業としての有効性を検討する価値があると考えられる。

（５）稚樹発生後の取扱い

「母樹保残法」によって更新したブナ稚樹の生残や成長は地表植生の回復の程度にきわめて大きく影

響される（柳谷・金1989，1990）。「母樹保残法」による更新完了の目安を前述のように樹高30cm 以

上のブナ稚樹50,000 本／ha 以上成立していること（前田1988）とすると，稚樹が発生してからこの樹

高に達するのに要する期間は,稚樹発生の前年に地表植生の刈払いが行われた場合には概ね４年であり

（柳谷・金1984），この間には回復してくる地表植生の刈払いは実行しなくとも更新を完了させること

が可能とされている（柳谷・金1990）。 したがって，6・2 で示した方法により母樹の結実予測が正し

く行われ，地表処理直後に母樹から十分な量の充実堅果が散布された場合には，稚樹発生後の地表植生

の刈払いは必要としない可能性が高い。しかし，地表処理から２年以上経過してから種子が散布された

場合（柳谷・金1990）や， 地表処理の効果の持続性が短い場合に，回復してきた地表植生にブナ稚樹

が被圧される状態になれば，ブナ以外の植生の刈払いが必要である。

一方，「先行地ごしらえ法」による場合は，閉鎖林冠下でのブナ稚樹の生存率や成長率はきわめて低い

（浅野1983;前田1988） ことから，更新に必要な稚樹が発生した後は早急に上木の伐採を行うべきで

ある。 更新に必要な稚樹数としては， 上木伐採後の更新完了の目安を「母樹保残法」と同様に樹高

30cm以上のブナ稚樹50,000本／ha以上が成立していることとすると,当年生稚樹100,000本／haすな

わち10 本／㎡がひとつの目安となるだろう。

（６）天然更新不良林分の取扱い

過去に「母樹保残法」によって天然更新を図った林分で，更新が成功せずにササなどの地表植生が回

復し，そのままの状態では今後とも更新が期待できない箇所が存在する。このような箇所では，保残さ

れている母樹の密度や配置が更新のために適正で，しかも母樹に樹冠の衰退などの徴候がみられず更新

に必要な量の種子散布が期待できると考えられる場合には，あらためて結実予測を行った上で地表処理

を行い，再度更新を図ることが可能であると考えられる。

保残されている母樹の密度や配置が更新成功のための条件を満たしていない場合や，孤立木化するこ

とによって母樹の樹冠が偏奇したり衰退して種子散布の機能を十分に果たせないとみなされる場合には，

母樹の樹冠下やその周囲５ｍ程度の範囲については結実にあわせた地表処理でブナの更新を期待するこ

とができると考えられるが，更新面の全面にブナを天然更新させることはもはや不可能である。母樹か

らの種子散布の範囲外の部分については別の方法によって更新を図る必要がある。

ブナを主体とした林相を再生させようと意図する場合には，ブナの苗木の植栽が考えられる。現在ま

でブナの造林は事業的規模ではほとんど行われていないが，試験的な植栽事例は本州・北海道ともに蓄

積されており（斎藤ほか1973;柳谷・加藤1983;橋詰・福富1983;山本ほか1987;後藤1992;山口・井上

1992），その多くは植栽後8～25 年を経過して生存率約50％以上で成林している。 それらの結果によ

れば，植栽に用いる苗木は苗畑で養成されたものでも山取りのものでも活着の良否やその後の成長に違

いはない。苗木の大きさは概ね苗高40～60cm のものが用いられる場合が多い。苗畑において苗木を養

成した場合には２～３年生で山出しされる（橋詰 1979b）。山取りの場合は，ブナの天然林近くの林道

法面などに適当な大きさの稚樹が群生していることがしばしば観察されるので，このような箇所で比較

的容易に苗木を調達できると考えられる。核栽密度については3,000～40,000 本／ha までさまざまな事



例が報告されているが，植栽後の下刈りさえ確実に実行されればとくに高密度である必要はないと考え

られる。下刈りは植栽後５～８年間にわたって年１～２回行われている事例が多い。

ブナとそのほかの樹種との混交林の再生を図る場合には，ブナの保残母樹からの種子散布の範囲外の

部分について大型機械によるかき起こしを行って地表植生の除去と鉱質土壌面の露出を行い，カンバ類

やイタヤカエデなどの稚樹を発生させることができる（山口・菊地1988;加藤ほか 1990）。この際，大

型機械によるかき起こしは地表面の撹乱の程度が大きいので，傾斜や徴地形などによっては土砂流出の

危険が高いということに留意しなければならないのは当然である。

摘 要       
ツナ（Fagus crenata BLUME）の種子生産段階での樹種特性を明らかにすることにより,ブナの天然更

新技術の向上を図り，ブナ資源の回復および持続的なブナ天然林施業の確立に資することを目的として

この研究を行った。

第１章では，序論として，日本の冷温帯森林の表徴種であるブナの分布，林業的取扱いの経緯，天然

更新補助作業の有効性，種子散布後の更新上の特性，天然更新技術に関する研究史，本研究の目的と方

向について述べた。

第２章では，自然状態での自家受粉の可能性を雌雄の花の成熟時期の相互関係から確かめることを主

目的として，冬芽単位での開花フェノロジーを北海道南西部に生育するブナ３個体について調査した。

混芽（花芽をもつ冬芽）の多くは４月上～中旬に開芽を始めた。雌花序，雄花序の多くは５月上旬に

それぞれ柱頭が受容性をもつ時期，花粉飛散をする時期を迎えた。

３月以降の０℃より高い日平均気温を積算した温度をここでの積算気温とすると，開花過程のいくつ

かの特徴的な時点での積算気温はどの個体でもほぼ同じような値になった。混芽の約半数が開芽するの

は120～160℃，開花段階Ⅳの雌花序が出現するのは220～240℃であった。 約290℃で雌花序の約９

割および雄花序の約８割が開花段階Ⅳとなり，340～400℃では雌花序，雄花序ともほとんどが開花段階

Ｖとなっていた。

雌花序の開花段階ごとの平均経過日数は，開花段階Ⅱ（花序が外部から確認できる）は3.3～5.0 日，

開花段階Ⅲ（総苑が開き柱頭が外部に現れる）は1.9～4.1 日，開花段階Ⅳは6.6～7.6 日であった。雄

花序の開花段階ごとの平均経過日数は開花段階Ⅱ（花梗が伸長し個々 の雄花序が外部から独立して確認

できる）が3.0～6.2 日，開花段階ｍ（雄花序が下垂する。靭が見えるようになる）が3.3～5.2 日，開

花段階Ⅳ（靭が開き，花粉が飛散する）が2.6～4.1 日であった。

個体として開花段階Ⅳの花序を着けている期間は，雌花序は13～16 日，雄花序は9～10 日であった。

いずれの個体でも個体内で雌性先熟の傾向がみられた。しかし，ほとんどの雌花序は，柱頭が受容性

をもっている期間中に同じ個体内の雄花序からの花粉飛散を経験し，自家受粉の可能性をもっていた。

同一混芽から出現した雌花序と雄花序の関係においても雌性先熟の傾向がみられたが，それらの雌花

序の78～92％が同一混芽内の雄花序の花粉を受粉する可能性があった。

開花最盛期における孤立木の雌花柱頭上の花粉粒数は最小で４個，最大で188 個，平均56.6 個であ

った｡この個体の周囲約３km 以内には着花していたブナは他に存在しなかったので，これらの花粉のほ

とんどは自家花粉とみなされた。

第３章では，保残母樹の密度を受粉の観点から論議するために，着花したブナ孤立木を花粉源とし，

その周囲での飛来花粉数を調べた。この結果をもとに，仮想的な林分における母樹密度と飛来花粉数の

関係を考察した。



花粉飛散期間中に飛来した花粉の総数は，風下側と風上側で顕著に異なった。

主風風下側の中心線上の花粉源から20～80ｍの範囲において， 花粉源からの距離と飛来花粉数の関

係はべき乗式でよく近似できた。

そのべき乗式ど拡散による浮遊微小粒子の濃度減少を表すSUTTON の式を用いて，花粉源の風下側の

平面上における飛来花粉数の分布を再現した。

この飛来花粉数の分布の再現モデルを用いて，格子間隔Ｓの格子点上にブナの母樹が配置されている

仮想的林分における母樹間距離Ｓと風下側の定点への飛来花粉数の関係を求めた。その結果，母樹間距

離が20ｍの場合には2,480 個／㎝2,50ｍの場合には270 個／㎝2,100ｍの場合には44 個／㎝2と計算

された。

第４章では，自家受粉や無受粉などの受粉形態の違いがブナ果実の成熟過程における生残，稔性，形

質に及ぼす影響を人工受粉試験を行って調べた。

開花から果実成熟までの期間における殻斗果の枝上での生残率は85％以上と高く， 受粉形態（他家

受粉，画家受粉，無受粉，画然受粉）の違いによる差は認められなかった。

自家受粉では堅果の稔性が明らかに低下した。 画家受粉で充実堅果が形成される比率は10％以下で

あった。

他家受粉と画家受粉の比較では，果皮乾重を除いて殻斗，堅果等のサイズ，乾重に差はみとめられな

かった。

無受粉では，他家受粉や画家受粉に比べて殻斗長径，殻斗乾重，堅果幅がやや小さいものの，殻斗，

果皮は正常に発達し，単為結果することが確かめられた。

第５章では，ブナの堅果生産量の年変動に関わる要因を明らかにするために，北海道南西部の５ヵ所

のブナ天然林において，開花終了時期からの堅果の落下量と品質を1990 年から1993 年までの４年間に

わたってシードトラップを用いて調べた。

どの調査地でも雌花数に相当するとみなせる落下堅果総数には大きな年変動がみられ，堅果生産量の

年変動を規定する第一義的要因は開花する雌花数であることを示した。

堅果の発達過程では，主にガの幼虫によるとみられる堅果の捕食が堅果生産に関わる要因として重要

であった。虫害堅果の多くは８月下旬までに未熟落下した。

落下堅果総数に対する虫害堅果の比率は年によってことなり，落下堅果が少ない年を経過した後に落

下堅果の多い年を迎えた場合には，虫害堅果の比率が低く充実堅果が多く生産される傾向がみられた。

このことから，雌花数の年変動が大きいという種子生産特性は，発達途上の堅果に対する昆虫の捕食圧

を減じて，充実堅果を間欠的ではあるが大量に生産することに寄与していることが示唆された。

開花した雌花数にほぽ相当するとみなせる落下堅果総数は， 1990 年には調査地による差が大きかっ

たが，1991～1993 年には調査地間でほぼ同調して変動した。

落下堅果総数と前年の夏の気温，降水量，蒸発散能／降水量比との間に明瞭な関係はみられなかった。

第６章では，これら一連の調査・研究によって得られた成果をもとに，ブナの天然林施業における更

新技術を改善するための方策について論議と提案を行った。

ブナの天然更新補助作業を有効に機能させるために不可欠と考えられる結実予測に関しては，開花雌

花数だけをパラメータとした予測の可能性を示した。

更新に必要な量の充実堅果が生産されるかどうかを，前年の秋以降に冬芽内の雌花序数を調べること

によって予測する手法を提案した。すなわち，母樹となりうるブナの樹冠上部，中部，下部からそれぞ

れ３～ ４本の枝を採取し，冬芽を解剖して枝長50cm あたりの含まれる雌花序数を求める。この調査



を林分あたり7～8 本のブナについて行う。その結果，枝長50cm あたりの雌花序数が平均14 個以上あ

れば，更新に必要と考えられる200 個／㎡の充実堅果が生産される確率が高い。枝長50cm あたりの雌

花序数が平均8～14 個／・の場合には，100 個／㎡程度の充実堅果が生産される場合もあるがその確率

は高くない。枝長50cm あたりの雌花序数が平均８個に満たなければ充実堅果はほとんど生産されない

か，更新のためにはまったく不十分な数しか生産されないと考えられた。

天然更新補助作業として広く実行されている「母樹保残法」における保残母樹の必要密度についての

受粉面からの検討を加えた。まず胚珠の受精に必要なおよその花粉粒数を求め，仮想的林分における飛

来花粉数の推定結果から，必要数の花粉粒が飛来するために必要な母樹間距離を求めたところ，大きく

見積もって約31ｍという値を得た。 一方，ブナ天然林や「母樹保残法」施業地におけるブナの立木密

度とブナ堅果の品質との関係を調べたところ，保残母樹の密度が20 本／ha 未満の林分では，天然林や

保残母樹密度20 本／ha 以上の林分に比べて，堅果の不稔／充実の比が明らかに高かった。以上のこと

から，20 本／ha 以上の母樹密度があれば，十分な量の開花があった年には受粉上の問題による極端な

堅果の品質の低下は起こらないと考えられた。

ブナの天然更新促進技術の指針として，更新方法の選択，母樹の密度・配置，地表処理の時期，地表

処理の方法，稚樹発生後の取扱い，天然更新不良林分の取扱いについて提案した。
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Summary
Flowering phenolory,spatial distribution of dispersed pollen,influences of pollination types on the fruits

development,and annual variation of quality and quantity of fallen nuts in the beech(Fagus crenata BLUME)

stands were researched in the southwestern part of Hokkaido,Japan,and ideal programs for improvements of

natural regeneration in beech stands are discussed.

Transitions of flowering stages were continuously observed in three beech trees for more than 330 flower buds

in each tree.Thermal sum,which was defined as cumukative of daily air temperture above 0℃ after March

1,was 120-160 cG for the beginning and 340-400 cG for the end of flowering period. Although protogyny was

observed, pollen-receptive periods of most of female inflorescences were overlapped by pollen releasing periods

of male inflorescences in the same Vee.

Pollen dispersal was researched around an isolated beech tree. The number of pollen grains on the leeward of

the tree decreased in inverse proportion to the approximate 2nd power of the distance. using this relationship and

SUTTON's equation, which expresses the decrease in concentration of small particles by turbule6t diffusion, the

horizontal disVibution of pollen density on the leeward of the tree was well represented, and pollen density was

calculated in a hypothetical stand as a function of tree spacing.

Fruit development were compared experimentally among various pollination types; i.e. open, cross, self and

non pollination. Survival ratios of maturing fruits were more than 85% in every pollination types. Less than 10%

of self-pollinated flowers developed to sound nuts, while more than 80% of those nowers got empty.Cupules and

pericarps were developed even in non-pollinated flowers.

Fallen nuts, including immature ones, were collected by seedtraps in five natural beech stands from 1990 to

1993. Large annual variations were observed in the amounts of fallen nuts in all stands. During the period of nut

maturation, the most important factor preventing nut production was predation on maturing nuts mainly by moth

larvae. Most of insect-damaged nuts were aborted before late August. Ratios of insect-damaged nuts to the annual

amounts of fallen nuts, which varied from year to year, were relatively small in the abundant nut-fall years which

followed the poor nut-fall years. Although the annual amounts of fallen nuts varied greatly among the stands in

1990, they showed synchronous annual variations from 1991 to 1993 in all of the stands. No apparent correlation

was observed between annual amounts of fallen nuts and climatic conditions of the previous summer; i.e. air

temperature, precipitation and EPR (evapotranspiration precipitation ratio).

A practical method to predict fruits set for the following year by counting the number of female innorescences

in winter buds is proposed. Minimum density of mother Vees for successful regeneration is discussed from an

aspect of effective pollination.

Key words: Fagus crenata, Natural regeneration, Seed production, Flowering phenology, Pollination



付表－1 北海道南西部のブナ天然林における1990 年から1993 年のブナ落下堅果数
Appendix-1.Number of fallen nuts in natural beech stands in southwestern Hokkaido,from 1990 to 1993,.

     注：値は6～８個のトラップ平均値±標準偏差を示す。括弧内の値は，落下堅果年総数に対する百分率を示す。
     Note:Values represent means ±  standard deviations of 6 to 8 traps in each study site.Values in parenthese are percentages of annual total amount of fallen nuts.
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