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ブナにおけるマスティングの適応的意義とそのメカニズム

今 博 計

Evolutionaryadvantagesandproximatefactorsofmastseedingin
Faguscrenata

HirokazuKON

要 旨
多くの植物では，花や種子の生産数が空間的に同調しながら大きく年変動する。本研究では，マスティングとよばれ

るこの現象がなぜ生じるのかを明らかにするため，北海道南西部のブナ林で種子生産の年変動を調べ，マスティングの
究極要因と至近要因を検討した。
種子散布前の段階の種子食性昆虫相を把握するため，ガルトネル・ブナ林において，ブナ種子の落下量と品質を２０００
年から２００２年までの３年間にわたって調べた。４種類の鱗翅目昆虫と１種類の双翅目昆虫がブナ種子を摂食している
ことが確認された。そのうち主要な種子捕食者は，葉食性昆虫のナナスジナミシャクと種子食スペシャリストのブナヒ
メシンクイの２種であった。ナナスジナミシャクの食害は春先の短い時期に限られていた。一方，ブナヒメシンクイの
食害を受けた種子の落下は６月に始まり１１月まで続いていた。これら２種による食害の割合は，虫害全体の８５％以上を
占めていた。
ブナにおけるマスティングの究極要因の解明のため，５カ所のブナ天然林において調査された１３年間のブナの開花・結
実データに対して，受粉効率仮説と種子捕食者飽食仮説の検証を行うとともに，変動主要因分析とシミュレーションモデ
ルという２つの異なる方法を用いて，受粉効率の向上と種子捕食者からの回避のメリットを統一的に評価し，淘汰圧の強
さの比較検証を行った。当年の開花数と受粉失敗率との間，および，開花数の前年比（当年の開花量／前年の開花量）と
種子散布前の虫害率との間には，それぞれ負の相関があり，受粉効率仮説と種子捕食者飽食仮説をともに支持する結果を
得た。しかし，ブナの繁殖成功（開花した雌花が充実種子に至る生存率）の変動に対する受粉失敗と種子捕食の相対的重
要性を検討した変動主要因分析では，繁殖成功の変動は受粉失敗よりも種子捕食による死亡により強い影響を受けている
ことを示していた。また，毎年一定量が開花した場合に比べ開花量が変動することにより，どのように種子の受粉失敗率，
虫害率，結果率が変化するのかを調べた，シミュレーションモデルでは，現実のブナ林で生じている開花数の年変動の大
きさが，散布前の種子捕食を回避し繁殖成功度を高めるのに最適な状態にあることを示していた。したがって，ブナにお
けるマスティングは種子捕食を回避し繁殖成功度をあげるために進化した現象であると考えられた。
ブナにおけるマスティングの至近要因の解明のため，５カ所のブナ天然林において調査された１３年間のブナの開花数
データを，過去の繁殖量と気象条件に関連づけ解析した。マスティングへの資源動態の影響を検証した自己相関分析で
は，開花数と１年前の開花数との間に有意な負の相関があり，ブナの開花数の年変動が，体内の貯蔵資源量の変動によ
って引き起こされていることを示していた。開花数は開花前年の４月下旬～５月中旬の最低気温と高い負の相関があ
った。また，開花数と４月下旬～５月中旬の最低気温の関係からは，最低気温が平年値（１９７９～２０００年の２２年間の平
均）より約１℃以上高いと開花が抑制されることを示していた。したがって，４月下旬～５月中旬の気温条件がブナの
繁殖休止の合図になっていると考えられた。至近要因を検討した重回帰分析では，１年前の開花数と４月下旬から５月
中旬の最低気温の２つの変数を組み込んだモデルが選択され，開花数の変動の５７.１％～８３.１％を説明した。したがって，
体内の資源動態と気象の合図が，ブナのマスティングの至近要因であると考えられた。
４月下旬～５月中旬の最低気温がブナの花芽分化に及ぼす影響を検証するため，外気温より約２℃加温した袋を夜間

だけブナの枝にかぶせる野外実験をおこなった。２００１年の４月２１日～５月２０日（前半３０日間），５月２１日～６月１９日（後
半３０日間），４月２１日～６月１９日（６０日間）の夜間に加温処理をおこなった。雌花序の分化は前半３０日間と後半３０日間の
いずれの処理によっても抑制された。しかし，ステップワイズのロジスティック回帰分析では，前半３０日間の加温処理
のオッズ比は後半３０日間のオッズ比よりも非常に小さく，雌花序は前半３０日間の加温処理に強い影響を受けていること
を示していた。また，雄花序の分化も前半３０日間の加温処理によって抑制されていた。したがって，ブナの花芽分化は
開花前年の４月２１日～５月２０日の夜間の気温によって支配されていると考えられた。

キーワード：ブナ，マスティング，究極要因，至近要因，気象合図
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第１章 序 論

１.１ 研究の背景
敢種子生産の豊凶現象

植物個体群の種子生産が空間的に同調しながら大きく年変
動する現象（masting）は，「種子生産の豊凶」あるいは「成り
年現象」と言われてきたが，生態学では英語そのままに「マ
スティング」と呼ばれる。このマスティングは世界中のさま
ざまな植物に認められ（Kelly１９９４;KellyandSork２００２），特
に，ブナ科やマツ科などの林業上の重要性の高い樹種や森林
内の優占種では古くから知られていた（Matthews１９６３;
Maurer１９６４;NilssonandWästljung１９８７;Schmidt２００６）。
典型的なマスティングでは，群落で種子生産のある結実年
とまったくない非結実年がはっきりと区別できる。しかしこ
のような現象は，タケ・ササなどの１回繁殖型の植物の一部
だけでしか見られない。樹木をはじめとする多回繁殖型の植
物では，個体群内に凶作年でも種子生産する個体があったり，
豊作年でも種子生産をしない個体が混在する場合が多い。ま
た，種子生産の変動幅や同調の強さは，種や個体群によって
さまざまである（Koenigetal.２００３;八坂２００７）。一般に，植
物の種子生産量には多少なりとも年変動がみられるため，そ
のほとんどはマスティングとみなせるかもしれないが，どの
程度の種子生産の変動性や同調性をマスティングと呼ぶかは，
各研究者の恣意的な判断にまかされているというのが現状で
ある。
種子による繁殖は，多くの樹種にとって重要な繁殖方法で
ある。そして年々の種子の生産のしかたは重要な意味を持つ。
意外かもしれないが，顕著なマスティングには繁殖上，不利
な点が多いと考えられている。例えば，林床が暗い森林では，
樹木の更新はまれに生じる台風，山火事，洪水などの自然撹
乱に依存している（Watt１９４７;今・沖津１９９９;中静２００４）。こ
のような場合，いつ攪乱が起こるか親木は予測できないので，
特定の年にだけ大量の種子をつくるよりも毎年少量の一定数
の種子をつくる方が有利である。また，マスティングでは繁
殖のインターバルが広がるため，次の繁殖までに親植物が死
亡してしまうリスクも高くなる。さらに，豊作年には，同じ
年齢の実生が高密度になることから，混み合いによる競争や
病気が原因で死にやすくなるデメリットもある。それにもか
かわらず，マスティングが見られるのはなぜだろうか。
種子生産の豊凶現象を理解するためには，「なぜ（Why）豊
凶するのか？」という現象に対する適応的意義についての問
い（究極要因ultimatefactor）と，「どのようにして（How）豊
凶が生じるのか？」という現象が生じるメカニズムについて
の問い（至近要因proximatefactor）を解明することが必要で
ある。これまでにも現象を説明する様々な仮説が提唱されて
きたが（例えば，Kelly１９９４），これらは究極要因についての
説明と至近要因についての説明に大別される。そこで，本章

ではマスティングにおける究極要因と至近要因について従来
の研究をまとめ，現在提唱されている仮説について概説する。
柑マスティングの究極要因

植物がマスティングをするのは，花や種子を一度に大量生
産することが有利なために，特定の年だけに繁殖を同調させ
ているからだと考えられている（NortonandKelly１９８８）。こ
れには，ふたつの仮定が満たされる必要がある。ひとつめは，
繁殖間隔とともに，１回の繁殖時の種子または，花粉の生産
量は増大するという仮定である。これは一般に植物は自らの
光合成産物を繁殖に投資するため，繁殖間隔が空くと１回当
たりの繁殖投資量は増加するだろうという常識的な予測に基
づいている。ふたつめは，１回の繁殖時あたりの種子または花
粉の生産量が多くなると，繁殖成功度（子の生存数または受
粉数）が凹関数的に増加するという仮定である。これらの２
つの条件が満たされていれば，繁殖間隔があくほど有利とな
る。そして実際には，１回の繁殖時あたりの種子または花粉の
生産量と，繁殖成功度の曲線はどこかで頭打ちになるため，
曲線の変曲点が最適の繁殖間隔となることが多いと考えられ
る。
大量生産の経済説（economyofscale）と呼ばれるこの理論
では，１回の繁殖時あたりの種子または花粉の生産量が多くな
ると，繁殖成功度が凹関数的に増加する必要がある。これを
満たす状況は，受粉効率，種子散布，種子捕食などが関連し
て生じると考えられ，数多くの仮説が提案されてきた（例え
ば，Kelly１９９４;田中１９９５）。このうち現在，マスティングの
適応的意義として強い支持を受けているのは，以下に紹介す
る受粉効率仮説（pollinationefficiencyhypothesis）と捕食者飽
食仮説（predatorsatiationhypothesis）である（KellyandSork
２００２）。
受粉効率仮説（風媒仮説）は，同調して開花することで，

受粉効率が向上し結果率（花の数に対する果実の数の比率）
が高くなるという利点が得られるという考えである（Smith
etal.１９９０;Kellyetal.２００１）。この仮説を支持する根拠は，花
粉制限（pollenlimitation：花粉が足りないために種子をつく
ることができないこと）が多くの植物で働いていることがあ
げられる。この場合の花粉の不足は周囲に他個体の花があま
り咲いていない場合に起こるので，より多く結実するために
は，他の個体と同調して開花した方が有利となる。この仮説
は動物媒植物より風媒植物で強く支持されてきた（Hereraet
al.１９９４;KellyandSork２００２）。これは動物媒では運ばれる花
粉の量が，開花量ばかりでなく花粉の運搬者である送粉者の
数の制限を受けることによると考えられている。また，受粉
効率仮説は，風媒仮説（windpollinationhypothesis）とも呼ば
れている。これは，豊凶を示す植物に風媒のものが多いこと
と，風媒花植物では，しばしば開花量や花粉量が高いと結果
率が高くなるからである（例えば，NilssonandWästljung１９８７;
Smithetal.１９９０;Shibataetal.１９９８）。
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捕食者飽食仮説は，花や種子の生産数を大きく年変動させ
ることには，豊作年には捕食者を飽食させて種子の死亡率を
抑えられる利点があるという説（Janzen１９７１;Silvertown
１９８０）である。この仮説を支持する根拠は，花や種子が多く
の動物たちにとって主要な餌資源となっていることである。
こうした動物の存在により，もし，種子の生産数に年変動が
なく，その個体数が天敵や気象によって制限されないならば，
種子はほぼ毎年食べつくされてしまうと予想される。種子捕
食から免れ種子の生存率を高めるためには，他の個体と同調
して開花・結実すること，そして年変動を大きくすることが
有利となる。捕食者飽食仮説は多くの植物個体群で研究され
ている。そしてこの仮説を支持する報告例は多い（例えば，
KellyandSullivan１９９７;Shibataetal.１９９８;Shibataetal.２００２）。
一方，種子捕食者が特定の植物に依存するスペシャリストで
はなく，幅広い食性をもつジェネラリストである場合では，
種子の生産数が少ない年に餌の切り替えが生じるため，飽食
効果がみられないこともあり，種子生産数の変動と捕食者と
の関係はそれほど単純ではないとする指摘もある（Kellyand
Sork２００２）。
しかし，受粉効率仮説と捕食者飽食仮説は背反仮説ではな
い。したがって，これらがマスティングの究極要因として同
時に作用していることも考えられる。この場合，受粉効率仮
説と捕食者飽食仮説は，ともにマスティングの同調性と振幅
を増加させることを予測する。その一方で，両仮説はマステ
ィングの振幅に対し，異なる帰結をも予測する。なぜなら，
捕食者を飽食させるには，大量開花の前年にまったく開花し
ないことが最も有効であるのに対して，このような開花戦略
には受粉効率を上げるうえで直接的な利点はないと考えられ
るからである（NortonandKelly１９８８;Koenigetal.１９９４）。
桓マスティングの至近要因

至近要因に関する仮説のうちで，最も古くに提唱されたも
のは，同じ地域の植物は同じ気象環境のもとで育つため，植
物体内の資源状態が揃い開花が同調するという考え（資源適
合仮説resourcematchinghypothesis;BüsgenandMünch１９２９）で
ある。現在ではこの資源適合仮説はほとんど支持されていな
い。なぜなら，この仮説にしたがえば，異なる樹種間でもマ
スティングは同調するはずなのに，実際はそのようなことは
ないからである（Kelly１９９４）。また，この仮説が正しいので
あれば，マスティングとは単に環境変動が種子生産に反映さ
れただけの現象にすぎないことになり，それ自体にはなんら
適応的意義がないことになる。さらに，最近の研究では，豊
作年には成長に使うべき資源をも繁殖に投資していることが
報告され始めており（KoenigandKnops２０００），気象条件の年
変動以上に花や種子の生産数の変動幅が大きくなるようなし
くみを植物自体が保持している可能性が示唆されている。
現在，マスティングには，花や種子の生産数を大きく変動
させるメカニズムと，それを同調させるメカニズムが同時に

働いていると考えられている（佐竹２００７）。そして，前者の
メカニズムを説明する仮説として最も有力視されているのが
資源動態モデル（物質収支モデル）である。
変動性のメカニズムの説明についてのブレイクスルーは，

植物の資源収支をモデル化し種子生産量の年変動を理論的に
示したIsagietal.（１９９７）の研究である。このモデルでは資源
適合仮説と同じように，植物は利用可能な資源量に応じて種
子生産を行うことを前提としているが，繁殖後に資源の枯渇
が生じ，資源が回復するまで繁殖しないなど，いくつかの仮
定を置くことで従来の仮説では説明できない現象，例えば種
子生産のカオス性（不規則な種子生産パターン）の説明を可
能とした。最近はマスティングのメカニズムを解明するため，
このモデルを基礎としたいくつもの研究が行われ注目を集
めている（SatakeandIwasa２０００;Reesetal.２００２;Satakeand
Iwasa２００２a,２００２b;Croneetal.２００５;CroneandLesica２００６;佐
竹２００７;SatakeandBjørnstad２００８）。ただし，資源動態モデル
の実証には，野外では収集が比較的難しい個体単位での開花
量の長期連続データが必要であり，検証した例は限られてい
る（例えば，Reesetal.２００２;Croneetal.２００５;CroneandLesica
２００６）。
一方，個体間の同調を引き起こす説明として最も支持され

ているのは，気象要因である。広域にわたって各個体が感受
できる気象要因は，花芽分化や受精成功を通じて繁殖の同調
を引き起こすと考えられている（Ashtonetal.１９８８;Sorketal.
１９９３）。そして気象要因の説明は，その働きから茨花芽形成期
の気象要因が開花同調の合図として働いているという説（気
象合図説，Ashtonetal.１９８８;Reesetal.２００２;Sakaietal.２００６），
芋受精時期の気象要因が開花後の雌器官の中途脱落（中絶）
に影響しているという説（気象による結実同調説Sorketal.
１９９３;MasakaandSato２００２），鰯夏の気温や日照時間が光合成
同化産物の生産量に影響する結果，各個体の資源状態が揃い，
開花量や結実量が同調するという説（気象による資源同調説
;MasakaandMaguchi２００１;Reesetal.２００２;Rantaetal.２００５）
の３つに分類できる。
気象合図説を支持する報告は多く，様々なマスティング植

物で同調開花の気象条件が見つかっている。花芽形成期の高
温が開花の合図となる代表的な例としては，ナンキョクブナ
Nothofagussolandri（AllenandPlatt１９９０），ニュージーランド
の高原に生育するイネ科植物Chionochloa属の数種（McKone
etal.１９９８）が知られている。また，北アメリカ南西部に生育
するマツ属植物Pinusedulisでは，夏期の異常低温が開花の合
図である可能性や（Forcella１９８１），東南アジア熱帯のフタバ
ガキ科植物では，エルニーニョ南方振動（ENSO）にともな
う数日間の気温低下や乾燥が一斉開花を引き起こしている可
能性が指摘されている（Ashtonetal.１９８８;Numataetal.２００３;
Sakaietal.２００６）。その他にも、ヨーロッパブナFagussylvatica
やアメリカブナF.grandifoliaの大量結実は乾燥によって引き
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起こされていると考えられている（PiovansonandAdams２００１）。
気象による結実同調説は，コナラ属のように開花から種子
成熟までの過程で大量の雌器官が未熟なまま中途脱落（中絶
abortion）するタイプの樹種で支持されている。例えば，受精
時期の高温が結実量に大きく関与している例としては，カシ
ワQuercusdentata（MasakaandSato２００２），北アメリカのQ.
velutina，Q.rubra，Q.alba（Sorketal.１９９３），Q.lobata，Q.
douglasii（Koenigetal.１９９６）が知られている。
気象による資源同調説は，植物が生産する資源量の年変動
を考慮したものであり，資源動態モデルに含まれる。一般に，
繁殖投資量の程度は，繁殖活動に配分できる同化産物量によ
って規定されると考えられることから，多くの植物で一般化
できる。この説を支持する例としては，カバノキ属のシラカ
ンバBetulaplatyphyllavar.japonica（MasakaandMaguchi２００１），
北欧のカバノキ属数種（Rantaetal.２００５）で知られている。
また，気象要因以外に個体間の同調を引き起こす説明とし
て，近年，花粉同調説（pollencoupling）が提唱されている
（SatakeandIwasa２０００,佐竹２００７）。花粉制限が生じている場
合には，他個体のつくる花粉量に結果率が制約されるため，
結実量と資源量が個体間で同調するという説である。花粉同
調説の検証例は少ないが，Croneetal.（２００５）は北アメリカの
草本種Astragalusscaphoidesで，花粉同調が繁殖の同調を引き
起こす主要な要因であることを報告している。

１.２ 問題提起
以上まとめた従来の知見は，「なぜ豊凶が生じるのか？」と

いう問いと，「どのようにして豊凶が生じるのか？」という２
つの問いをよく説明している。しかし，マスティングの究極
要因と至近要因は，それぞれ独立に研究が行われてきたため，
そして様々な樹種で断片的に行われてきたため，マスティン
グの総合的な理解には至っていない。マスティングが自然淘
汰によってもたらされた進化的産物であるならば，そのマス
ティングを引き起こす生理的しくみもまた自然淘汰と密接な
関係を持っていると考えられる。したがって，マスティング
を本当に理解するには，それぞれの植物種でこの２つの問い
を同時に答える必要がある。

１.３ ブナの生態的特性
ブナ科ブナ属Fagusは，北半球の暖帯から温帯にかけて約１１
種が分布し，それぞれの地域において天然林の優占種となる
ことが多い（Krüssmann１９７７;原１９９２）。そのため生態系にと
っては重要な種と位置付けられている。本研究対象のブナ
FaguscrenataBlumeは，北海道南西部の黒松内低地帯を北限
として，本州，四国，九州に分布し，特に積雪の多い日本海
側では純林を形成する（原１９９２）。本州の関東・中部地方で
は標高７００～１,６００m付近に分布するが，北海道では平地から
見られ標高９００m付近まで分布する。スギなどの人工造林や

それ以外の土地利用によりその分布域は分断されてきたが，
現在においても比較的広い地域を覆っている。
ブナの花は雌雄異花同株の単性花であり，北海道南西部で

は４月下旬から５月中旬にかけて開葉に先立って開花する
（寺澤１９９７）。雌花序は２個の雌花からなり，シュート先端近
くの葉腋に着く。雄花序は６～１５個の小花序からなり，雌花
序よりも基部近くの葉腋に着く。花粉は風により媒介される。
ブナの雌花は雄花よりも早く成熟する雌性先熟の傾向があり
（橋詰１９７５;寺澤１９９７），自家受粉を避けているとされる。ま
た，強制的に自家受粉させた種子の稔性は非常に低いため，
自家不和合性であると考えられている（寺澤１９９７）。殻斗果
は開花後急速に成長して，６月上旬には成熟時とほぼ同じ大き
さになる。種子も５月に急速に成長するが，胚はまだ形成さ
れていない。受精時期は６月下旬から７月中旬頃であり，胚
の完成は９月下旬である（橋詰２００６）。成熟した種子は，９月
下旬から１１月下旬に落下する。
ブナの種子生産には明瞭な豊凶があり，豊作は５～７年間

隔で訪れ，その間はほとんど結実しない凶作や並作が続く（渡
辺１９３８;樫村１９５２;菊池１９６８;橋詰１９８７;前田１９８８;Hiroki
andMatsubara１９９５）。種子生産の年変動を規定する要因は２
つあり，雌花の開花数の変動と，開花から種子成熟に至る過
程での昆虫の食害である（IgarashiandKamata１９９７;寺澤
１９９７）。昆虫による食害率は全種子の９０％を越えることもあ
り，種子生産を阻害する大きな要因となっている（Igarashi
andKamata１９９７;Yasakaetal.２００３）。主要な加害種は，ブナヒ
メシンクイPseudopammenefagivoraKomai（ハマキガ科）の幼
虫である（IgarashiandKamata１９９７;鎌田２００１;小川２００３）。
また，栄養価の高いブナ種子は，ブナ林に生息する野生鳥獣
にとっても重要な餌資源となっている（箕口１９９６;Hashimoto
etal.２００３）。ブナの種子生産の変動が，野ネズミの個体数変
動に大きな影響を与えることや（HoshizakiandMiguchi２００５），
凶作年にはツキノワグマやヒグマの捕獲数が増えるなどクマ
類の行動に影響を及ぼすことが報告されている（Okaetal.
２００４;今２００５）。このようにブナのマスティングは，動物を通
じて森林生態系全体へ影響が波及する側面も持っている。

１.４ 研究の目的と構成
本研究では，日本の冷温帯の主要な構成樹種であり，典型

的なマスティング植物であるブナを対象にし，これまでに提
唱されている究極要因と至近要因の仮説群を検証し，本種の
マスティングが生じる原因を明らかにすることを目的とする。
本研究の構成は次のとおりである。第２章では，北海道南

西部におけるブナ種子を摂食する昆虫の種組成とその割合を
調べ，種子食性昆虫の資源利用様式を整理する。これまでに
東北地方や関東地方ではブナ種子の加害種やその割合が報告
されているが，北海道南西部でブナ種子がどのような昆虫に
よって利用されているかは，寺澤（１９９７）の記載があるのみ
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でほとんど議論されていない。マスティングの淘汰圧と予想
される種子食性昆虫の確認が，マスティングの究極要因の検
討に必要である。
第３章では，ブナのマスティングにおける究極要因の解明
を試みる。ここでは北海道南西部の５カ所のブナ林で調査さ
れてきた１３年間の種子生産データを用いて，究極要因として
予想される受粉効率仮説と捕食者飽食仮説の２つの仮説群に
ついて検証する。そしてこれら２つの仮説の相対的重要性を，
「変動主要因分析」とKellyandSullivan（１９９７）によって開発
された「シミュレーションモデル」の２つの異なる解析法を
用いて評価する。
第４章と第５章では，ブナのマスティングにおける至近要
因の解明を試みる。第４章では前章と同じ１３年間の種子生産
データを用いて，花の生産数を変動させるメカニズムと，そ
れを同調させるメカニズムを検討する。そして，ブナのマス
ティングにおける至近要因と究極要因の関係について論じる。
第５章では，第４章で支持された気象合図説の検証を試みる
ため，ブナの枝を対象に加温処理試験を行った。これらの結
果から，第６章では既存の研究成果とあわせてブナのマステ
ィングについて総括する。
なお，本論文は，ブナのマスティングの解明を目的として
筆者がこれまでに発表してきた究極要因の検証（Konetal.
２００５a），至近要因の検証（Konetal.２００５b;KonandNoda２００７）
に関する報告に，北海道南西部におけるブナの種子食性昆虫
に関する新たな調査結果と考察を加え，ブナのマスティング
をまとめたものである。

第２章 北海道南西部のブナにおける種子食性昆虫
の資源利用様式

２.１ はじめに
植物の種子は栄養に富んでいるため，昆虫，ネズミ類，鳥
類にとっては魅力的な餌となる。特に，開花から種子成熟に
至る過程で摂食できる昆虫は，捕食者の中で利用時期が最も
早く，種子を独占できるため，マスティングの淘汰圧として
重要視されている（箕口１９９５;KellyandSullivan１９９７;寺澤
１９９７;鎌田２００１;Shibataetal.２００２）。しかし，種子を捕食する
昆虫は種類が多く，また，昆虫種により食性の幅，生活史，
移動能力，増殖力が異なるため，マスティングと種子食性昆
虫の関係を検討する際には，どのような昆虫種が摂食してい
るのか明らかにする必要がある。例えば，種子捕食者の優占
種が，その植物の種子だけを摂食するスペシャリストなのか，
凶作年には餌を切り替えられるジェネラリストなのか，ある
いは，１年生の生活史を持つのか，休眠性がある２年生の生
活史を持つのか，あるいは移動能力が低く単木しか利用しな
いのか，移動能力が高く林全体を利用するのか，などによっ

て，種子生産の変動性や同調性にかかる淘汰圧は異なると予
想される（例えば，Koenigetal.２００３）。
ブナ種子を摂食する昆虫の種類数は多く，現在までに２７種

類が報告されている（五十嵐１９９４;IgarashiandKamata１９９７）。
このうちスペシャリスト昆虫であるブナヒメシンクイの加害
程度が最も著しく，充実種子の生産に大きな影響を与えてい
る（鎌田１９９６;IgarashiandKamata１９９７;小川２００３）。そのた
め，ブナのマスティングはブナヒメシンクイによる種子の捕
食を回避するために進化した現象であると考えられている
（寺澤ほか１９９５;鎌田１９９６;Yasakaetal.２００３;杉田２００５）。し
かし，ブナの加害種子を昆虫種ごとに分類し，定量的評価を
行った研究は，東北地方（IgarashiandKamata１９９７）および
関東地方（小川２００３）に限られ，本研究を行った北海道南西
部を含め，多くの地域では行われていない。ブナの種子食性
昆虫の種構成は，積雪傾度に沿って変化するとの報告もあり
（鎌田２００１;鎌田ほか２００１），北海道では本州とは異なる種構
成が存在する可能性もある。
本章では，北海道南西部のブナにおいて，マスティングの

淘汰圧として働く種子食性昆虫を把握するため，同地域のブ
ナ林で，ブナ種子を摂食する昆虫の種組成とその割合を調査
した。

２.２ 研究方法
敢調査地の概況

調査は，２０００年から２００２年までの３年間，北海道七飯町の
ガルトネル・ブナ保護林で行った。このブナ林は１８６９年～
１８７０年（明治２年～３年）に造成された人工林である。付近
の山から採取した山引苗を植栽したとされ，２００２年時点での
ブナの平均樹高は２２m（最小６m，最大３５m），平均胸高直径
は３６cm（最小１２cm，最大７２cm）である。
柑調査方法

調査地内の約０.３haの範囲内にシードトラップ１０個を設置
した。シードトラップは開口部の面積が１ｍ2のものを用い，
地上約１mの高さに木製支柱で固定した。ブナ種子の落下状
況を把握するために，５月から１１月までの採集期間に２０００年は
計１１回，２００１年は計７回，２００２年は計１４回，シードトラップ
の内容物を回収した。
回収した雌花序，殻斗，堅果（本論文では以下，種子とい

う）など雌花に由来する器官を取り出し，次の基準にしたが
って分類し種子数を記録した。果皮がまだ淡緑色を呈してい
る発達初期段階では，昆虫に食害された「虫害」と，食害の
ない「未成熟」の２種類に分類した。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」，果皮がヒメネズミや鳥類に破壊
され食害された「鳥獣害」，果皮は存在するが胚が発達して
いない「シイナ」の４種類に分類した。さらに，「虫害」につ
いては，IgarashiandKamata（１９９７）および鎌田直人（私信）
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にしたがい，殻斗果と種子の摂食痕をもとに加害種を「ナナ
スジナミシャク」，「ブナヒメシンクイ」，「メムシガ科未同定
種」，「キバガ科未同定種」，「タマバエ科未同定種」，「虫不明」の
６種類に分類した。なお，分類は次の基準にしたがった。昆
虫の仮称名は，五十嵐（１９９６）および鎌田直人（http://kamatan.
uf.a.u-tokyo.ac.jp/research/research０２/guide/）による。
①ナナスジナミシャク（VenusiaphasmaButler）
殻斗の内部が黒く変色し，虫糞が残る（Fig.２－１a）。
②ブナヒメシンクイ（PseudopammenefagivoraKomai）
果皮を残し種子の内部だけが摂食される。殻斗内の２つの
種子の接合面に，幼虫が移動した際にあけた直径１mmほ
どの孔が残る（Fig.２－１b）。
③メムシガ科未同定種（Argyresthiidae,Gen.etsp.以下，ブナ
メムシガ（仮称）という）
殻斗の柄に孔が残り，ストロー状になる。
④キバガ科未同定種（GelechiidaeGen.etsp.以下，ブナキバ
ガ（仮称）という）
種子の稜部に孔が残る。
⑤タマバエ科未同定種（CecidomylidaeGen.etsp.以下，ブナ

ミタマバエ（仮称）という）
果皮の内側に白い米粒状の繭が付く。シイナ状を呈する。

２.３ 結果
落下種子総数は，２０００年が９２５±１０１個／m2（平均±SD），

２００１年が０個／m2，２００２年が３１９±１２０個／m2であり，年によ
って大きく変動した（Fig.２－２）。繁殖が確認された２０００年
と２００２年の充実種子数は，それぞれ３５５±１１２個／m2と８５±４６
個／m2であった。２０００年の充実率（充実種子数／落下種子総
数）と虫害率（虫害種子数／落下種子総数）は３８.４％と３７.６％，
２００２年の充実率と虫害率は２６.７％と３７.６％であり，落下種子の
６４～７６％を占めた。落下種子に占めるシイナ，未成熟種子，
鳥獣害種子の割合は相対的に少なかった。
２０００年と２００２年における昆虫種別の虫害種子数および優占
割合をTable２－１に示す。ブナ種子を摂食する昆虫種とし
て，ナナスジナミシャク，ブナヒメシンクイ，ブナメムシガ，
ブナキバガ，およびブナミタマバエの５種が確認された。虫
害種子に占める割合は，ナナスジナミシャクとブナヒメシン
クイの２種が高く，優占していた。ナナスジナミシャクの割
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Fig.２−１.CharacteristicsofinfestationofthemaininsectspeciesofFaguscrenataseeds.
(a)Venusiaphasma,(b)Pseudopammenefagivora.

図２－１．ブナ種子を加害する主要昆虫２種の摂食痕（a）ナナスジナミシャク，（b）ブナヒメシンクイ

Table.２−１.NumberofbeechseedsinfestedbyinsectsattheGäertner
beechstandin2000and2002.

表２－１．ガルトネル・ブナ林における２０００年と２００２年のブナ種
子の種子食性昆虫別の落下数とその割合

２００２２０００
Species

％m-2%m-2

４８.８６０.９４６.１１６０.７Venusiaphasma

３７.０４６.２４１.３１４４.１Pseudopammenefagivora

０.１０.１０.１０.２Argyresthiidaesp.

０.１０.１１.１３.８Gelechiidaesp.

７.２８.９７.６２６.４Cecidomylidaesp.

６.８８.５３.８１３.３Others

Fig.２−２.AnnualvariationinseedfallofFaguscrenatafrom2000
to2002attheGäertnerbeechstand.

図２－２．ガルトネル・ブナ林における２０００年から２００２年の種子
生産数の変動

(a)BeechcupulesinfestedbyVenusiaphasma (b)BeechseedsinfestedbyPseudopammenefagivora



合は２０００年が４６.１％，２００２年が４８.８％，ブナヒメシンクイの割
合は２０００年が４１.３％，２００２年が３７.０％であり，２種で虫害種子
の８５％以上を占めていた。ブナメムシガとブナキバガの割合
は非常に小さく，１％以下であり，ブナミタマバエの割合は
７％前後であった。
各種子食性昆虫により摂食された虫害種子の落下の季節変
化をFig.２－３に示す。ナナスジナミシャクによる虫害種子
は，５月から１１月にかけ落下したが，落下のピークは５月上
中旬にあり，全体の９４％が５月上旬から６月中旬に落下した。
ブナヒメシンクイによる虫害種子の落下は６月に始まったが，
落下パターンは年により異なり，２０００年には６月中にも２９％
が落下したのに対して，２００２年は１０月以降に９１％が落下した。
ブナメムシガ，ブナキバガ，およびブナミタマバエによる虫
害種子は，いずれも７月以降に落下していた。

２.４ 考察
シードトラップにより採集した虫害種子の摂食痕から，北
海道南西部において，ナナスジナミシャク，ブナヒメシンク
イ，ブナメムシガ，ブナキバガ，ブナミタマバエの５種がブ

ナ種子を摂食していることが確認された。これら５種は東北
地方と関東地方（ブナミタマバエを除く）でも確認されてい
る加害種であり（IgarashiandKamata１９９７;小川２００３），東日
本のブナ種子食性昆虫相は大きく一致していると推察された。
ブナ種子を摂食する昆虫種としては，現在，鱗翅目を主体と
して２７種が報告されている（五十嵐１９９４;IgarashiandKamata
１９９７）。そのうち加害程度が大きい種は，東北地方ではナナス
ジナミシャク，ブナヒメシンクイ，ブナメムシガの３種，関
東地方ではナナスジナミシャクとブナヒメシンクイの２種で
あり，虫害全体の９０％以上を占めている（IgarashiandKamata
１９９７;小川２００３）。本研究でもナナスジナミシャクとブナヒ
メシンクイの割合が８５％以上を占めていて，優占種も東日本
の他地域と大きく変わらなかった。
ナナスジナミシャクとブナヒメシンクイが優占する原因は，

摂食時期の早さと産卵様式が関係している（鎌田２００１）。ナ
ナスジナミシャクは，成虫が夏から秋に出現，冬芽付近に産
卵し，卵で越冬し，春に孵化した幼虫が殻斗や葉を摂食する
（五十嵐１９９４）。幼虫の摂食時期は，主要な種子食性昆虫の中
で最も早く，他種に先駆けて種子を利用できる（Igarashiand
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Fig.２−３.SeasonalchangesinseedfallofFaguscrenataabortedbyeachoffiveinsectsattheGäertnerbeechstandin2000( )and
2002( ).

図２－３．ガルトネル・ブナ林における種子食性昆虫別虫害種子の落下の季節変化 ２０００年（ ），２００２年（ ）



Kamata１９９７）。本研究でもナナスジナミシャクによる虫害種
子の落下が，最も早く観察されており（Fig.２－３），摂食が
最も早く始まっていると考えられる。しかし，葉を食べても
発育できる葉食性昆虫であるナナスジナミシャクの産卵は冬
芽にランダムに行われているため，幼虫による殻斗の摂食も
機会的に行っているにすぎず，そのため種子をすべて食べ尽
くすことがないとされる（鎌田２００１）。一方，ナナスジナミ
シャクが食べ残した種子を優先的に利用する昆虫がブナヒメ
シンクイである。本種は種子食スペシャリストであり，加害
種のなかで最も加害程度が大きいことが，東北地方（Igarashi
andKamata１９９７），関東地方（小川２００３），関西地方（駒井
１９９１）で報告されている。本研究でもブナヒメシンクイの割
合はナナスジナミシャクに次いで高く，優占種になっていた
（Table２－１）。ブナヒメシンクイは蛹が落葉層で越冬し，春
に羽化した成虫が交尾を行い，ブナの殻斗に産卵後，孵化し
た幼虫が種子を摂食する。ブナヒメシンクイの摂食時期は，
卵期間を経るため，ナナスジナミシャクに比べ１カ月ほど遅
れるとされる（IgarashiandKamata１９９７）。本研究でも，ブナ
ヒメシンクイによる虫害種子の落下がナナスジナミシャクよ
り１カ月ほど遅れており（Fig.２－３），摂食開始時期の順序
は東北地方（IgarashiandKamata１９９７）や関東地方（小川２００３）
での報告と一致していた。この摂食開始の遅れは，ナナスジ
ナミシャクによって種子が先に利用されてしまうため，ブナ
ヒメシンクイにとっては不利に働くとされる。しかし，その
一方では開花後に成虫が羽化するため，殻斗を探索し直接産
卵できる利点がある（鎌田２００１）。１６０個を越える産卵数を持
つブナヒメシンクイは，ナナスジナミシャクが残した種子を
効率的に利用できるため，優占種になっていると考えられる。
ブナメムシガによる加害程度は低く，北海道南西部では同
種は主要な加害種ではなかった。東北地方での研究によると，
ブナメムシガはブナヒメシンクイとナナスジナミシャクに次
ぐ優占種であり，その割合は虫害の約３０％に達することもあ
る（IgarashiandKamata１９９７）。種子食スペシャリストである
ブナメムシガの生活史は，ナナスジナミシャクと同様に成虫
が夏から秋に出現，産卵し，卵で越冬し翌春孵化した幼虫が
種子を摂食するというものである。東北地方では，本種の摂
食時期がブナヒメシンクイよりも早いとされ，このことがブ
ナメムシガの割合が高い原因と考えられている（鎌田２００１）。
本研究ではブナメムシガにより摂食された種子数が少なく，
摂食時期の推定は難しいが，ブナヒメシンクイと比較すると
種子落下の時期は遅かった。したがって，北海道南西部では，
ブナナメムシガの摂食時期が遅れブナヒメシンクイと重なる
ことにより，餌資源をめぐる競争が働き，ブナメムシガによ
る虫害種子数が少なくなった可能性があると考えられる。
ブナキバガによる加害程度も低かった。種子食スペシャリ
ストであるブナキバガの生活史は，ブナヒメシンクイと同様
に，成虫が春に出現，産卵し，孵化した幼虫が種子を摂食し，

蛹が越冬するというものである。本種の摂食時期は７月から
９月とされ，ブナヒメシンクイよりも遅いことが，東北地方
（鎌田２００１）や関東地方（小川２００３）で報告されている。本
研究でもブナキバガによる虫害種子の落下時期はブナヒメシ
ンクイに比べて遅く，これらの報告と一致していた。ブナヒ
メシンクイよりも遅い時期に摂食を開始するブナキバガは，
ブナ種子の主要な加害種になることはないと考えられる。
ブナミタマバエによる虫害種子は，ブナメムシガとブナキ

バガの２種に比べわずかに高かった。これはブナメムシガと
ブナキバガが１年生の生活史を持つのに対して，ブナミタマ
バエが１年以上の長期休眠の性質を持つことが関係している
と考えられる。より摂食時期が早い昆虫によって餌資源が奪
われてしまう条件下においては，１年生の生活史では，２００１
年に見られたような凶作年に，個体群が絶滅するリスクが高
くなる。ブナメムシガとブナキバガの個体群サイズはこうし
た凶作年に小さくなるため，翌年利用可能な種子が残ったと
しても，摂食量をそれほど増やすことができなかったと考え
られる。それに対して，羽化年をばらつかせる生活史戦略を
とるブナミタマバエは，餌資源の年変動の影響が小さく，凶
作年の翌年においても一定数の種子の利用が可能だったと考
えられる。
以上，北海道南西部でのブナの種子食性昆虫の資源利用様

式を整理した。ただし，３年間の調査のうち２００１年はブナの繁
殖が確認できなかった凶作年であったため，種子食性昆虫の
データが得られなかった。種子食性昆虫の種構成や割合は，
ブナ種子数の年変動に影響を受けるため，昆虫群集の把握に
はより長い期間の調査が必要と考えられる。また，近年，鎌
田（２００１）によって，ブナの種子食性昆虫の種構成が積雪傾
度に沿って変化するという仮説（積雪傾度仮説）が提唱され
ている。種子食昆虫の優占種であるブナヒメシンクイが，積
雪量が多く融雪時期が遅い地域では羽化が遅れるため，他種
に種子を奪われてしまうという説であるが，今後はこのこと
も考慮に入れて，資源利用様式や種構成を論じる必要がある
だろう。

第３章 ブナにおけるマスティングの適応的意義

３.１ はじめに
現在，マスティングの究極要因として，野外データから強

い支持を受けている仮説は，受粉効率仮説と捕食者飽食仮説
の２つである（KellyandSork２００２）。しかし，これらの仮説
は背反仮説ではないため，どちらの淘汰圧がマスティングを
進化させたかの判断は難しく，多くの研究では仮説の検証は
個別のものにとどまり（例えば，Shibataetal.１９９８;Shibataet
al.２００２），仮説間の相対的重要性を比較した研究はほとんど
行 わ れ て い な い（NilssonandWästljung１９８７;Kellyand
Sullivan１９９７）。
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典型的なマスティング植物であるブナは，開花から種子成
熟に至る過程でブナヒメシンクイなどの鱗翅目昆虫により種
子が摂食される（第２章）。種子の虫害率は，開花数が前年
に比べて増えると低くなることが報告されており，この関係
からブナのマスティングは種子捕食を回避するために進化し
た現象であると説明されている（IgarashiandKamata１９９７;寺
澤１９９７;Yasakaetal.２００３;杉田２００５）。一方，風媒花植物で自
家不和合性の強いブナは，周囲の個体と同調して開花するこ
とにより，受粉率を高めることができると予想されている（寺
澤１９９７;Shibataetal.２００２;杉田２００５）。したがって，大量開花
による受粉効率向上も，ブナのマスティングの進化の要因に
なっている可能性がある。
本章では，はじめに北海道南西部の５カ所のブナ林で調査

されてきた１３年間の種子生産データを用いて，ブナのマステ
ィングにおける受粉効率仮説と捕食者飽食仮説の検証を行っ
た。次いで，これら２つの仮説のうちどちらが淘汰圧として
より強く働いているかを，変動主要因分析と，Kellyand
Sullivan（１９９７）により開発されたシミュレーションモデルを
用いて検討した。

３.２ 研究方法
敢調査地の概況

調査は，北海道南西部の渡島半島の低山帯に位置するブナ
天然林５カ所で行った（Fig.３－１）。調査地の概要をTable
３－１に示す。各調査地に近い函館，江差，鶉，今金，黒松
内のAMeDASの気象統計によると，調査地域の年平均気温は
７.２～９.８℃，年間降水量は１,１６０～１,４６０mmである（http://www.
jma.go.jp/jma/menu/report.html）。積雪期間は１２月から４月ま
でで，最深積雪深は約１～２mである。
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Table.３−１.DescriptionofstudysitesforfallenseedsofFaguscrenatainsouthwesternHokkaido.
表３－１．北海道南西部におけるブナ落下種子数の調査地の概要

DominatbeechtreesPercentvolumes
ofbeechtrees

(%)

Stand
volumes
(m3/ha)

Slops
(ｏ)

AspectsAltitude
(m)

LocationSite
MeanDBHs
(cm)

Density
(ha-1)

32.92949629810N80ｏW23041ｏ47́N,141ｏ01́EEsan

45.41658736513N60ｏW32041ｏ43́N,140ｏ10́EKaminokuni

40.01106920930N10ｏE23042ｏ01́N,140ｏ13́EOtobe

35.71939520735N30ｏW40042ｏ31́N,139ｏ58́EKitahiyama

44.71477437435S23042ｏ42́N,140ｏ23́EKuromatunai

Note:Standvolume,percentvolumeofbeechtrees,density,andmeanDBHofdominantbeechtreesweremeasuredwithina
quadrate(0.1ha)situatedintheeachstudysite.Dominanttreesweredefinedasindividualstallerthan10meters.
付記：林分材積，ブナの材積比率，ブナ上層木の本数，平均胸高直径については，調査地の中央部に面積０.１haの標準値

を設定して測定した。上層木は樹高１０mより高い個体とした。

Fig.３−１.MapofJapanshowingthelocationofsouthwestern
Hokkaido,andmapofsouthwesternHokkaidoshowing
fivestudysites(●)andmeteorologicalstations(□).
Locationsofthemeteorologicalstationsareabbreviated
asfollows:Hakodate(Hk);Esashi(Es);Uzura(Uz);
Imagane(Im)andKuromatunai(Kr).

図３－１．種子生産数の調査地（●）および最寄りの地域気象観測
点（□）の位置
地域気象観測点の所在地は函館（Hk），江差（Es），鶉
（Uz），今金（Im），黒松内（Kr）を示す。



調査地のうち恵山，上ノ国，黒松内では，ブナの優占度が
高く，材積比率で８７～９６％である。この３林分に比べてブナ
の優占度の低い乙部では，ブナのほかにホオノキ，シナノキ，
オヒョウ，イタヤカエデが，また黒松内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，ヤマモミジなどがほぼすべての調査地で出現する。草本
層には黒松内ではオクヤマザサが優占し，その他の調査地で
はクマイザサが優占する。
柑調査方法

１９９０年から２００２年までの１３年間，調査地内の約０.３～０.５haの
範囲内に，シードトラップを８～１６個設置した。それぞれの
シードトラップは林冠ギャップやブナ以外の樹冠の下は避け，
必ずブナ上層木の樹冠下に設置した。シードトラップは開口
部の面積が０.２５８m2と１m2の２種類のものを用い，地上約１m
の高さに塩化ビニール製支柱で固定した。５月から１１月の間
は，１～２カ月ごとにシードトラップの内容物を回収した。１２
月から４月の積雪期間はシードトラップを支柱から外し地表
に置いた。
回収した内容物からブナの雌花序，殻斗，種子を取り出し，
次の基準にしたがって分類し種子数を記録した。果皮がまだ
淡緑色を呈している発達初期段階では，昆虫に食害された「虫
害」と，食害と異常のない「未成熟」の２種類に分類した。
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」，果皮は存
在するが胚が発達していない「シイナ」の３種類に分類した。
桓雌花の開花数，結果率，虫害率，受粉失敗率の定義

未成熟種子は何らかの理由で胚の成長を止めたものであり，
多くの植物種では受粉もしくは受精の失敗がその一因である
と考えられている（水井１９８９;KikuzawaandMizui１９９０;水井
・菊沢１９９２）。そのため，ここでは未成熟種子は受粉・受精
過程での問題により生じたと仮定した。虫害種子については，
加害種ごとに分類していないが，種子食性昆虫種の調査（第
２章）から，調査地域ではナナスジナミシャクとブナヒメシ
ンクイが主要な捕食者と考えられる。これら２種による種子
捕食は，それぞれ受粉後の５月中旬から６月上旬，６月上旬
から７月下旬に生じる（IgarashiandKamata１９９７;第２章）が，
この時期にはまだ受粉種子，未受粉種子を判別できないため，
昆虫の補食は受粉の成否に関係せず生じていると考えられる。
したがって，ここでは虫害種子には受粉種子と未受粉種子の
両方が含まれていると仮定した。
以上の仮定にのっとり，雌花の開花数（以下，開花数とい
う），結果率，虫害率，受粉失敗率を以下の式で算出した。
雌花の開花数＝充実種子数＋虫害種子数＋シイナ種子数＋未
成熟種子数 （式１）
結果率＝充実種子数／雌花の開花数 （式２）
虫害率＝虫害種子数／雌花の開花数 （式３）

受粉失敗率＝（シイナ種子数＋未成熟種子数）／（充実種子
数＋シイナ種子数＋未成熟種子数） （式４）
棺データ解析

受粉効率仮説は，花粉密度が高い年ほど受粉失敗率が低く
なるという関係により支持される。しかし，本研究では雄花
序数（花粉量）を調べていないため，ここでは雄花序数と高
い正の相関関係がある雌花の開花数（Saitoetal.１９９１;杉田
２００５）を代わりに用いて，受粉効率仮説の検証を行った。捕
食者飽食仮説は，開花数と虫害率との関係，開花数の前年比
と虫害率との関係を調べることで検証した。ここで用いる開
花数の前年比は，前年の開花数に対する当年の開花数の比で
ある。ニュージーランドのイネ科植物のChinochloapallensで
の先行研究によると，開花数と受粉失敗率との間，開花数の
前年比と虫害率との間に明瞭な関係があることが報告されて
いる（KellyandSullivan１９９７）。そこで受粉失敗率と虫害率を
予測するため，以下の式を用いた。
Pi=le(m×Si)+n （式５）
Ri=oe(p×Si/Si-1)+q （式６）

ここでPiはi年の受粉失敗率，Siはi年の開花数，Riはi年の虫害
率，l，m，n，p，o，qは定数である。式５と式６は，観察さ
れた現象をよく説明できる生物学的にも妥当な関係式である
（KellyandSullivan１９９７）。以上の解析は５カ所のブナ林から
得たデータを一括して行った。解析では，開花数の前年比を
算出するため，種子落下がみられなかった２００１年の恵山，乙
部，北桧山では開花数を０.００１個/m2とした。
充実種子率の変動をもたらす死亡要因として，受粉失敗と

虫害のどちらが相対的に重要かを評価するため，変動主要因
分析（VarleyandGradwell１９６０;Morris１９６３）を行った。変動
主要因分析は，元々は害虫などの個体数変動が生じる要因を
明らかにするために開発された解析手法であるが，ブナのデ
ータに適用すれば，結果失敗率（開花した雌花が充実種子に
至るまでの死亡率）の年変動をもたらす要因として受粉失敗
率と虫害率のどちらが重要であるかを知ることができる。分
析では，雌花あたりの種子の総死亡率Kiをi年の受粉失敗によ
る死亡k１iと虫害による死亡k２iの合計として扱った。それか
ら，総死亡率Kに対する各死亡要因（k１，k２）の相対的な重要
性は，PodlerandRogers（１９７５）の方法にしたがい，Kに対す
る各kの回帰係数を求めて比べることで検討した。k１，k２は以
下の式により求めた。
k１i=−log（Npi/Nfi） （式７）
k２i=−log（Nvi/Npi） （式８）

ここで，Npi，Nfi，Npiはそれぞれi年の雌花数，受粉種子数，充
実種子数である。また，受粉種子数は以下の式で求めた。
受粉種子数＝開花数×（１／受粉失敗率） （式９）
変動主要因分析は５林分全てのデータセットに対して行っ

たが，虫害率が高い年には受粉種子数を評価できないため，
その場合にはその年を除き分析を実行した。
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開花数の年変動の大きさが変化することによって，受粉失
敗率，虫害率，結果率がどのように影響を受けるのかを検討
するために，KellyandSullivan（１９９７）のシミュレーション
モデルを用いた。開花数の年変動の大きさは，開花数の変動
係数CV（分散/平均）によって評価した。様々な大きさのCV
の影響を評価するため，次式を用いて仮想のデータセットを
作成した。
Yi=μ+αμXi （式１０）

ここでYiはi年の仮想の開花数，μは現実の開花数の平均値，
αは仮想開花数の年変動の振幅（CV），Xiは平均値が０，標準
偏差が１によって標準化されたi年の現実の開花数である。
仮想開花数のCVが現実のCVを越えた時，モデルでは開花数
の少ない年の開花数が負の値になるが，ここでは開花数の前
年比を求めるため０に近い値（０.００１個／m2）に置き換えた。
そして，平均開花数が変わらないように調整するため，他年
のすべての値を一定に減じた。
虫害は開花数の前年比に強く依存している（Yasakaetal.

２００３）。したがって，仮想の開花数データの捕食率を求めるた
めに，開花数が多い少ないという相対的な連続性についても，
平均値やCVと同様，いくつか条件を設定した。現実の開花数
の年変動は，環境条件の変動に対する植物の反応によって決
まっていると考えられる。そのため仮想の開花数データにお
いても，開花数の変動パターンは崩さないようにした。仮想

のデータ作成に用いる現実の開花数データは，調査地間の開
花数の相関係数の平均が０.６４と，いずれの調査地でも同様の
変動をしていたことから，ここでは黒松内のデータを利用し
た（Table３－２）。
開花数の年変動の大きさが，受粉効率と種子捕食に与える

影響を評価するため，仮想の開花数データに対して，５つの
調査地から得られた開花数と受粉失敗率との関係式（式５）
と開花数の前年比と虫害率との関係式（式６）を当てはめた。
そして，各データセットにおけるシイナ数，受粉種子の虫害
率，充実種子の加重平均を求めた。

３.３ 結果
敢受粉効率と捕食者飽食

開花数（充実種子，虫害種子，シイナ種子，未成熟種子の
合計）は，いずれの調査地でも大きな年変動を示し，開花数
のCVは恵山では０.９０，上ノ国では０.８４，乙部では１.１３，北桧
山では１.２４，黒松内では０.９４であり，５林分の平均は１.０２であ
った（Fig.３－２）。
開花数と受粉失敗率との関係，開花数の前年比と虫害率と

の関係をFig.３－３とFig.３－４に示す。受粉失敗率は開花
数と有意な関係が認められ，開花数が１３年間の平均開花数
（３９８個／m2；５林分の平均）よりも少ない場合には，受粉失
敗率は約７５％に達したが，開花数が平均開花数よりも多い場
合には，受粉失敗率は平均４３％にまで減少した（Fig.３－３）。
虫害率は開花数（R２=０.２９,n=６２,P<０.０００１）よりも開花数
の前年比との間で明瞭な関係があった（Fig.３－４）。開花数
の前年比が２０倍未満の場合には，虫害率は約８７％であったが，
開花数の前年比が２０倍以上の場合には，虫害率は平均３０％ま
で減少した。
柑変動主要因分析

各調査地における１３年間の雌花あたりの種子の総死亡率K，
受粉失敗による死亡k１，虫害による死亡k２をFig.３－５に示す。
全般的に虫害による死亡は，受粉失敗による死亡よりも高か
った。乙部，北桧山，黒松内の調査地ではKに対するk２の回
帰係数は０.６９以上であり，k２が変動主要因であるといえた
（Table３－３）。一方，恵山，上ノ国の調査地では，Kに対す
るk２の回帰係数は０.６２以下であり，k２は変動主要因とはいえ
なかった。しかし，全ての調査地において，k２の回帰係数は
k１の回帰係数よりも大きく，充実種子率の変動をもたらす死
亡要因として，受粉失敗よりも虫害が相対的に重要であると
いえた。
桓シミュレーションモデル

シミュレーションモデルでは，開花数の変動係数CVが変化
するにともなって，シイナ数，受粉種子の虫害数，充実種子
数の加重平均も変化した（Fig.３－６）。受粉失敗率はCV＝
０で４５.８％，CV＝１.０で４２.４％と，CVの増大にともなう減少
はわずかであった。一方，受粉種子の虫害率は，CV=０では
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Table.３−２.ActualdataoftheannualtotalseedcropinFagus
crenataatKuromatunai,Japan,andhypotheticalrear-
rangementsofstandardisedtotalseedcroptoyield
higherandlowerCVsbetweenyears.

表３－２．黒松内における現実のブナ開花数データと様々な大き
さの年変動を生じさせるために標準化した仮想の開花
数データ

Standardized
totalseedcrop

Actualtotal
seedcropYear

０.７６９８１９９０

－１.０２０１６１９９１

１.０７９２１９９２

－０.９８２８１９９３

－０.０１３９２１９９４

０.８９７３５１９９５

－１.０５4１９９６

１.３４９０６１９９７

－１.０３9１９９８

－０.７３１２４１９９９

０.６３６３７２０００

－１.０５4２００１

１.１８８４４２００２

０３９９Mean

１０.９４CV



65

北海道林業試験場研究報告 №４６

Fig.３−２.AnnualvariationinseedfallofFaguscrenatafrom1990to2002atfivestudysitesinsouthwesternHokkaido.
図３－２．北海道南西部の５か所のブナ林における１９９０年から２００２年の種子生産数の変動

Fig.３−３.FactorsaffectingpollinationefficiencyinFaguscrenata
insouthwesternHokkaido.Unpollinatedseedsvs.annual
totalseedcrop;y=(59.27e−0.0063x)+41.1,R2=0.56,n=
49,P<0.0001.Meantotalseedproduction(398seeds
m−2)ismarkedwithadashedline.Datafromfiveforests
and from 1990−2002 werepooled.■:Esan;●:
Kaminokuni;○:Otobe;□:Kitahiyama;▲:Kuromatunai.

図３－３．北海道南西部におけるブナの受粉効率に影響する要因
開花数と受粉失敗率の関係;y=（５９.２７e－０.００６３x）+４１.１,
R２=０.５６,n=４９,P<０.０００１。破線は平均開花数（３９
８ seedsm－2）を示す。１９９０年から２００２年の５林分の
データをプールしている。■:恵山;●:上ノ国;○:乙
部;□:北桧山;▲:黒松内。

Fig.３−４.FactorsaffectingpredatorsatiationinFaguscrenatain
southwesternHokkaido.Predationvs.ratioofsuccessive
totalseedcrops;y=(62.42e−0.0413x)+29.4,R2=0.71,n=
57,P<0.0001.Datafromfiveforestsandfrom1990−
2002werepooled.■:Esan;●:Kaminokuni;○:Otobe;
□:Kitahiyama;▲:Kuromatunai.

図３－４．北海道南西部におけるブナの捕食者飽食に影響する要
因
開花数の前年比と虫害率の関係;y=（６２.４２e－０.０４１３x）+２
９.４,R２ =０.７１,n=５７,P<０.０００１.。１９９０年から２００２年
の５林分のデータをプールしている。■:恵山;●:上
ノ国;○:乙部;□:北桧山;▲:黒松内。
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Table.３−３.Valuesoftheregressioncoefficient(b)andthecoefficient
ofdetermination(R2)intherelationshipbetweentotal
mortality(K),mortalityowingtopollinationfailure
(k1),andmortalityowingtopredation(k2).Thedata
pointsexcludedfromtheanalysisare1991,1996,1999
and2001atEsan;1991,1996and2001atKaminokuni;
1990,1991,1995,1996,1997and2001atOtobe;1990,
1991,1993,1995,1996,1998and2001atKitahiyama;
and1991,1993,1998and2001atKuromatunai.All
individualsitedatawereusedintheanalysisofallsites
(n=41).

表３－３.開花してから種子が成熟するまでの期間を通した総
死亡率（K）と受粉失敗率（k１），虫害率（k２）の関係にお
ける回帰係数（b）と決定係数（R２）
恵山では１９９１年，１９９６年，１９９９年，２００１年，上ノ国で
は１９９１年，１９９６年，２００１年，乙部では１９９０年，１９９１年，
１９９５年，１９９６年，１９９７年，２００１年，北桧山では１９９０
年，１９９１年，１９９３年，１９９５年，１９９６年，１９９８年，２００
１年，黒松内では１９９１年，１９９３年，１９９８年，２００１年の
データを分析から除外している。全林分は５林分すべ
てのデータを含めている（n=４１）。

R2bRelationSite

０.５７０.２８１k1-KAll

０.９００.７１９k2-K

０.７８０.４７３k1-KEsan

０.８２０.５２７k2-K

０.６５０.３８２k1-KKaminokuni

０.８３０.６１８k2-K

０.９５０.３０７k1-KOtobe

０.９９０.６９３k2-K

０.０１０.０２０k1-KKitahiyama

０.９４０.９８０k2-K

０.８２０.２５８k1-KKuromatunai

０.９７０.７４２k2-K

Fig.３−５.Relationshipbetweentotalmortalityandmortalityduetopollinationfailure(○)orcausedbypredation(●)inseedproductionper
flowerinfivebeechforests.Key-factoranalysiswasperformedexcludingdatasetswithzerodataordeficitvalues.

図３－５．５か所のブナ林での，開花してから種子が成熟するまでの期間を通した総死亡率，受粉失敗率（○），虫害率（●）の関係変動
主要因分析では，開花数が０個/ｍ２の年や虫害率が高く受粉種子数に欠損値のある年のデータは除外している。



４２.４％であったが，CV＝１.０では１６.９％となり大きな減少を示
した。しかし，CVが１.０を越えると，受粉種子の虫害率は一
定に落ち着いた。一方，充実種子率はCV＝０では５.８％であ
ったが，CV＝１.０では４０.７％と，急激な増大を示した。

３.４ 考察
敢受粉効率

ブナでは開花数が多いほど受粉失敗率が少なくなる負の関
係がみられた（Fig.３－３）。これは，多くの報告（Nilssonand
Wästljung１９８７;NortonandKelly１９８８;Smithetal.１９９０;
Shibataetal.１９９８,２００２;Houle１９９９）と同様に，ブナには特定
の年にまとまって開花することで，受粉効率を向上させるメ
リットがあることを示している。風媒花で自家不和合性の植

物であるブナでは，多くの個体がそろって開花することによ
り，他家受粉率が高まり，受粉失敗率は低下していると考え
られる。
ブナにおける受粉効率仮説の検証は，茨城県小川（Shibata
etal.２００２），岩手県雫石（杉田２００５）で行われている。しか
し，いずれのブナ林でも，受粉効率仮説を支持する結果は報
告されておらず，本研究とは一致しなかった。このように相
反する結果が生じた原因としては，各研究で受粉失敗率（受
粉率）の算出方法が異なっていることが関係していると考え
られる。ブナでは種子の虫害率が高くかつ昆虫の種類により
加害時期が様々なため，シードトラップによる調査では真の
受粉失敗率を知ることは難しい。本研究では，北海道におけ
る種子食性昆虫の種類，摂食時期から，虫害種子には受粉種
子と未受粉種子の両方が含まれていると仮定したが，Shibata
etal.（２００２）と杉田（２００５）はともに虫害種子を受粉種子と
みなしている。ブナにおける受粉効率仮説の正確な検証のた
めには，真の受粉失敗率の算出が必要であり，この点に関し
ては今後検討が必要と考えられる。
ブナのマスティングには，受粉効率向上という適応的意義

が存在することが示されたが，では大量開花によりどの程度
のメリット向上があるのだろうか。そして，このメリットの
ために，マスティングが進化したと考えて良いのだろうか。
ここでは，受粉効率仮説のさらなる検証のため，Kellyetal.
（２００１）によって提案された，受粉効率のメリットを評価す
るモデルを用いて検討してみたい。このモデルは，大量開花
することで受粉率がどの程度高まるのかを，平均開花時（長
期間で平均した時の開花数）の受粉率と比べることで評価す
るものである。平均開花時の受粉率が低く，大量開花時の受
粉率が高い植物ほど，受粉効率向上のメリットが高いと考え
られる。Fig.３－３をもとにブナの受粉率を計算し，モデル
に当てはめ，Kellyetal.（２００１）が報告したマスティング植
物５種と比較した（Fig.３－７）。ブナの受粉率は開花数の変
動係数CVが大きくなるにともなって増加していた。しかし，
その増加率は他のマスティング植物５種と比べると，自家和
合性のイネ科植物C.pallensよりは高いものの，ナンキョクブ
ナ属の２樹種Nothofagussolandri，N.menziesiiよりは低く，マ
キ科リムノキ属Dacrydiumcupressinum，カバノキ属Betula
alleghaniensisと同程度であり，受粉効率向上のメリットは相
対的に中程度であった。Kellyetal.（２００１）は，この程度の
メリットではマスティングが進化したとは考えられず，捕食
者飽食など別の自然淘汰圧が存在するのではないかと指摘し
ている。したがって，受粉効率だけではブナのマスティング
の進化を説明できないと考えられる。
近年，森林樹木におけるマスティングが，植物体内の資源

動態と花粉制限により引き起こされているとの報告がある
（Isagietal.１９９７;SatakeandIwasa２０００,２００２a,b;Iwasaand
Satake２００４）。これらを説明する資源動態モデルでは，繁殖に
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Fig.３−６.EffectofvaryingtheCVofthetotalseedcrop(ata
constantmeantotalseedcropandconstantqualitative
patternbetweenyears)onweightedmeanpollination
failure,predationofpollinatedseedsandviableseeds.
Thevarioushypotheticaldatasetswereconstructed
basedonmodificationsoftherealtime-seriesdatasetfor
onesite(Kuromatunai).Thepollinationfailurerateand
theseed predation ratewerecalculated from the
equationsforpollinationandpredationbasedonthe
combineddatasetsacrossallfivesites(fromFig.3−3,4).
TherangeoffivefieldCVs(0.8−1.2)ismarkedwitha
band.ThemeanofthefiveCVs(1.02)ismarkedwitha
dashedline.

図３－６．開花数の年変動の増大が，受粉失敗種子，虫害種子，
充実種子の比率に及ぼす影響（平均開花数と年変動パ
ターンを一定としている）
黒松内の開花数データを改変して，シミュレーション
に用いる仮想のデータセットをつくった。各データセ
ットにおける，受粉失敗率と虫害率はそれぞれ図３－３と
図３－４の関係式から求めた。網かけの部分は５か所の
ブナ林の実際の開花数の変動幅（０.８－１.２）を示し，破
線はその平均（１.０２）を示している。



利用できる資源は，体内に毎年蓄積されてゆき，その蓄積量
があるレベル（閾値）を越えた時，蓄積量と閾値との差の資
源が開花コストとして用いられ，個体は開花すると仮定して
いる。花は引き続き結実にいたるが，その結実コストにより
資源の蓄積量は閾値を下回ることになる。またモデルでは，
結実は他個体のつくる花粉量に制約されることを仮定してお
り，その結果，周囲の個体と資源状態がそろい，同調した不
規則な大量開花結実現象が生じるとしている（佐竹２００７）。
したがって，マスティングにおける受粉効率仮説のさらなる
検証にあたっては，本研究で行った個体群レベルの受粉率の
調査ではなく，個体レベルでの調査が必要と考えられる。
柑捕食者飽食

虫害率は開花数よりも開花数の前年比と明瞭な関係がみら
れた（Fig.３－４）。開花数が前年の２０倍を越えると虫害率は
著しい減少をした。これは不作年に種子捕食者を飢えさせ個
体数を減らしていること，翌年の豊作年に捕食者が食べきれ
ないほどの種子を生産して，種子の生存率を高くしているこ

とを示している。同様の関係は，青森県八甲田と秋田・岩手
県境の八幡平（鎌田１９９６），岩手県雫石（杉田２００５）など東
北地方のブナ林でも報告されており，ブナでは種子散布前の
段階において捕食者飽食仮説が成り立つと考えられる。
ブナ種子を摂食する昆虫の種類数は，現在までに２７種が明

らかにされている（五十嵐１９９４;IgarashiandKamata１９９７）。
このうち，ブナヒメシンクイの捕食が種子の生存にもっとも
強い影響を与えている（IgarashiandKamata１９９７;小川２００３）。
ブナヒメシンクイは１年に１世代が繰り返す１化性昆虫とさ
れ，ブナ種子だけを食べるスペシャリストである。北海道を
含め各地のブナ林でブナヒメシンクイが主要な種子食者であ
ることが報告されており（鎌田ら２００１;小川２００３;第２章），
ブナにおける開花の年変動はブナヒメシンクイの捕食を回避
するためにもたらされた可能性が高いと考えられる。これま
で捕食者飽食仮説は，種子散布前に種子食スペシャリストに
よって捕食を受ける植物種で支持されている（Kellyand
Sullivan１９９７;Shibataetal.２００２）。ニュージーランドの高原
に生育するイネ科植物C.pallensでは，開花数の前年比と３種
のスペシャリスト昆虫による虫害率との間に有意な負の関係
がある（KellyandSullivan１９９７）こと，日本の落葉広葉樹林
の６樹種（アカシデ，イヌシデ，クマシデ，ミズキ，イヌブ
ナ，コナラ）では，散布前の種子捕食昆虫を飽食させている
（Shibataetal.２００２）ことが報告されている。増殖率が高く，ま
た他の捕食者に比べ種子をより早く摂食できるスペシャリス
ト昆虫は，マスティングにおける重要な自然淘汰圧として働
いていると考えられる。
桓開花数の年変動の適応的意義

マスティングには，ある年に花を大量生産するという形質
と連続する２年間の開花数を変化させるという形質が存在す
る。前者は受粉効率仮説と関係する形質であり，後者は捕食
者飽食仮説と関係する形質である。この形質はよく似ている
が異なる点を含んでいる。例えば，受粉効率仮説では２年続
いて大量開花することは有利であるが，捕食者飽食仮説では
有利でない。したがって，どちらの淘汰圧がマスティングに
とって重要かで進化する形質は異なると予想される（Norton
andKelly１９８８;Koenigetal.１９９４）。そのため，マスティング
の自然淘汰圧の相対的重要性を評価することは，マスティン
グが生じる生理学的なメカニズムを探る上においても重要と
考えられる。
変動主要因分析により，充実種子率の変動をもたらす死亡

要因として，受粉失敗よりも虫害が相対的に重要であること
がわかった（Fig.３－５，Table３－３）。ブナの開花数の年変
動は，種子捕食者から逃れるために進化した現象であり，あ
る年に花を大量生産するという形質よりも，連続する２年間
の開花数を変化させるという形質に対して淘汰圧がかかって
いると考えられた。それでは，ブナにおける開花数の年変動
は，種子捕食を回避し結果率を高めるため，どのような状態
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Fig.３−７.Effectofincreasinglevelsofmastseeding(coefficientof
variationofseedoutput)onrelativepollinationbenefits
(percentageincreaseinviableseedoverCV=0)insix
plantspecies.Ineachcase,thepredictedpollinationlevel
atconstantseedoutputissetasthebaseline,andthe
percentageincreaseinviableseedwithgreatercoefficients
ofvariationisshown.DataforNothofagussolandri,N.
menziesii,Dacrydiumcupressinum,Betulaalleghaniensis,
andChionochloapollensarepresentedfromKellyetal.
(2001).

図３－７．マスティング植物６種における，開花数の年変動（CV）
の増大が受粉率の増加に与える影響
開花数の変動による受粉率向上のメリットは，毎年一
定数が開花した時（CV=０）の受粉率との比較で評
価している。Nothofagussolandri,N.menziesii,Dacry�
diumcupressinum,Betulaalleghaniensis,Chionochloa
pollensのデータはKellyetal.（２００１）から引用。



にあるのだろうか。ここではシミュレーションモデルの解析
結果をもとに検討してみたい。
毎年一定量が開花した場合（CV＝０）に比べ，開花数の年
変動が大きくなることで，充実種子の比率は大きく向上して
いた（Fig.３－６）。しかし，受粉失敗率と虫害率の変化の程
度は大きく異なり，CVの増大にともない，受粉失敗率がわず
かしか減少しなかったのに対して，虫害率はCVが０.８を越え
ると急激な減少を示した。実際，本研究で調査したブナ林に
おける開花数のCVが１.０２（範囲０.８４～１.２４）であることを考
えると，ブナのマスティングには受粉効率を向上させること
よりも種子捕食を回避することに強いメリットが存在すると
いえた。また，開花数の増大にともない虫害率は減少し続け
るのではなく，CVが１.０を超えると減少は止まり，実際生じ
ている変動以上に変動が大きくなっても，捕食者飽食のメリ
ットは向上しないことを示していた。したがって，ブナにお
ける開花数の年変動は，種子捕食を回避し結果率を高めるた
めに最適な状態にあると考えられた。
一般に，淘汰圧が強くかかっている植物ほど，種子生産の
年変動が大きいとされ（Silvertown１９８０;Kelly１９９４;Koeniget
al.２００３），マスティングに対するメリットがほとんどない植
物では，種子生産や開花数のCVがおおよそ０.８５～１.３５の範囲，
強い淘汰圧がかかっている植物ではCVは１.３５を上回ると考
えられている（Kellyetal.２００１）。例えば，ブナ同様に淘汰圧
として捕食者飽食が存在するイネ科植物C.pallensは，開花数
のCVが１.８と高く（KellyandSullivan１９９７），このことを支持
している。しかしながら，ブナでは開花数のCVが１.０２と，多
くのマスティング植物の中でも中程度の大きさでしかなく
（Kelly１９９４;KellyandSork２００２;Koenigetal.２００３），Kellyet
al.（２００１）の指摘とは一致しない。したがって，CVは必ずし
も淘汰圧の強さに依存していない可能性が考えられる。この
問題については，近年，Koenigetal.（２００３）が，個体群内の
種子生産パターンをこれまでの評価基準である個体群の変動
性CVpだけでなく，個体の変動性CViと個体間の同調性rpを加
えて評価し直すことで整理しており，それぞれの仮説と仮説
による予測を詳細に述べている。そこでは，淘汰圧が受粉効
率や地域的な広がりを持った種子捕食者である場合では，植
物は高いCVpとCViとrpを持つことを，そして淘汰圧が局所的
にしか分布しない種子捕食者の場合や，局所的なスペシャリ
ストと移動能力が高いジェネラリストの両方が存在する場合
などでは，植物は中程度のCVpと高いCViと低いrpを持つこと
を予測している。したがって，ブナの開花数のCVがなぜ１.０
であるのかを明らかにするためには，ブナにおける種子捕食
者の移動能力，繁殖能力，CVi，rpを調べる必要があると考え
られる。

第４章 ブナにおけるマスティングのメカニズム

４.１ はじめに
前章では，ブナのマスティングが種子捕食者からの逃避に

より進化した現象であり，現在生じている開花数の年変動は，
捕食を回避し種子の生存を高めるのに最適な状態にあること
を明らかにした。では，こうした開花数の年変動はどのよう
なメカニズムによって引き起こされているのだろうか。現在，
さまざまなマスティング植物でその原因となる要因が明らか
になりつつあるが（第１章），ブナでは未だに明瞭な解答は
得られていない。
マスティングは花や種子の生産数が同調的に年変動するこ

とである。したがって，マスティングの至近要因の解明には，
変動性と同調性のメカニズムの説明が必要となる。これまで
の研究によると，種子生産の年変動には植物体内の貯蔵養分
などの資源量の変動が関係し，個体間の同調には気象条件が
関係すると考えられている（第１章）。
本章では，北海道におけるブナのマスティングの至近要因

について，長期観測データの解析によって検証する。そして，
ブナのマスティングにおける至近要因と究極要因の関係につ
いて考察する。

４.２ 研究方法
敢データ解析

開花や結実といった繁殖活動には，炭水化物やミネラルな
どの資源が必要である（Larcher１９９４）。そのため，数年に１
度の豊作年に大量の花や種子を生産するマスティング植物で
は，繁殖のために必要な資源を体内に貯蔵していると考えら
れている（Sorketal.１９９３;KoenigandKnops２０００）。しかし，
植物体内の貯蔵資源の動態を調べ，マスティングとの関係を
検証した研究は少なく（Ichieetal.２００５;市栄２００６），多くの
研究では，花や種子生産数の長期データを自己相関分析する
ことで，貯蔵資源がマスティングに及ぼす影響を評価してい
る（NortonandKelly１９８８;Sorketal.１９９３;Koenigetal.１９９４;
KoenigandKnops２０００;MasakaandMaguchi２００１;Rantaetal.
２００５）。この方法は，マスティングへの資源の影響を示す直接
的な証拠とはならないが，資源の動態が本質的に重要である
ことを示している。そこで本研究では，ブナのマスティング
への資源動態の影響を検証するため，北海道南西部のブナ天
然林５カ所で調べられた１３年間の雌花の開花数データ（第３
章）を用いて，当年と１年前の開花数の自己相関係数および
当年と２年前の開花数との偏自己相関係数（１年前の開花数
の影響を除いたもの）を求めた。また，開花数は対数変換
log（x＋１）した後，解析に用いた。
ブナのマスティングへの気象変動の影響を検証するため，

気象条件と開花数との関係を調べた。いつ頃のどんな気象条
件が開花数に影響しているのかわからないため，解析では前
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年の４月から６月までの１０日間ごとに平均日最高気温，平均
日平均気温，平均日最低気温，および１０日間内で最高の日最
高気温，最低の日最低気温を対象とした。対象期間を４月か
ら６月までとした理由は，茨北日本では６月下旬頃にブナの
花芽の原基がつくられること（三上・北上１９８３），芋花芽分
化の刺激となる気象条件は花芽の原基がつくられ始めるより
前に作用すること（Owens１９９５）による。解析では，恵山，
上ノ国，乙部，北桧山，黒松内の調査地からそれぞれ２３km，
１４km，１４km，１１km，８km離れたAMeDAS観測点（函館，江差，
鶉，今金，黒松内）の気温データを用い，対数変換log（x＋１）
した開花数と各気温値との相関係数を求めた。
ヨーロッパブナやアメリカブナでは乾燥がマスティングの
トリガーとなっているが（PiovansonandAdams２００２），本研
究では，開花数と乾燥の影響については調べなかった。その
理由としては，すでに寺澤（１９９７）が１９９０～１９９３年の４年間
について，Yasakaetal.（２００３）が１９９０～２０００年の１１年間につ
いて，開花数と降水量，気候的乾湿度（蒸発散能/降水量）と
の関係を調べており，そのいずれにおいても明瞭な関係が得
られなかったことによる。
ブナの開花数に及ぼす過去の繁殖量と気象条件の影響を同
時に評価するため，重回帰分析を行った。独立変数は，当年
と１年前の開花数との間にだけ有意な負の自己相関があった
こと，４月下旬から５月中旬までの１０日間の平均日最低気温
（以下，最低気温という）と開花数の間に有意な相関関係が
あったことから，前年の開花数と４月下旬～５月中旬の最低
気温とした。また，予備解析では，独立変数に用いる最低気
温の期間を決定するため，４月下旬，５月上旬，５月中旬，４月
下旬～５月上旬，５月上旬～中旬，４月下旬～５月中旬の組み
合わせについて検討し，４月下旬～５月中旬の期間が開花数に
最も影響を与えていることを確認した。開花数を説明する重
回帰モデルの選択は，赤池の情報量基準（AIC）と自由度調
整済みの決定係数（AdjustedR２）により行った。AICが最も
小さく，AdjustedR２が最も大きいモデルが，開花数を最も良
くかつ単純に説明できるモデルである。解析では全ての変数
を対数変換log（x＋１）して用いた。また，独立変数間の多重
共線性の問題については，QuinnandKeough（２００２）にした
がい，トレランス（tolerance）値が０.１以下にないことを確認
した。開花数と４月下旬～５月中旬の最低気温は，調査地間
の相関係数の平均がそれぞれ０.６２，０.９２であり，いずれの調査
地でも同じように変動していたことから，重回帰分析は調査
地ごとに行った。

４.３ 結果
開花数は，いずれの調査地においても年によって大きく変
動し（変動係数CV=０.８４～１.２４），恵山では０～５８３個／m2，
上ノ国では１～９００個／m2，乙部では０～８１２個／m2，北桧山
では０～６８３個／m2，黒松内では４～９０６個／m2が開花した

（Fig.３－２）。全ての調査地で開花数が相対的に少なかった
年（４０個／m2未満）は，１９９１年，１９９６年，２００１年であった。
充実種子数もまた大きな年変動を示し，そのCVは１.２６～１.８３
であった。全ての調査地で共通して充実種子数が多かった年
は，１９９２年，１９９７年，２００２年であった。
自己相関分析では，上ノ国，乙部，黒松内の３つの調査地

で，当年と１年前の開花数との間に有意な負の相関が認めら
れた（Table４－１）。また，恵山と北桧山においても，有意
ではないものの，開花数と１年前の開花数との間に負の相関
があった。当年と２年前の開花数の偏自己相関係数は，有意
ではないものの負の傾向があった。

開花数と気温変数との相関関係は，いずれの調査地におい
ても類似した傾向を示した（Table４－２）。開花数は，４月
下旬の最低気温（恵山,r=－０.６２,P<０.０５;黒松内,r=－０.５８,
P<０.０５），５月上旬の最低気温（恵山,r=－０.５８,P<０.０５;上
ノ国,r=－０.６７,P<０.０５），５月中旬の最低気温（恵山,r=－
０.７１,P<０.０１;乙部,r=－０.６６,P<０.０５;黒松内,r=－０.６９,P
<０.０１）と負の相関があった。４月下旬，５月上旬，５月中旬
の最低気温のうち，いくつかの期間では相関は有意でなかっ
たが，全体的に見ると，この期間の相関が最も強かった。し
たがって，４月下旬～５月中旬の最低気温は翌年の開花数と密
接な関係があると考えられた。
いずれの調査地においても，４月下旬～５月中旬の最低気温

が平年値（１９７９～２０００年の２２年間の平均）より１℃以上高い
と，翌年ほとんど開花しなかった（Fig.４－１;ただし１９９９年
の上ノ国，北桧山，黒松内を除く）。また，この平年値より１℃
高い気温は，恵山で５.９℃，上ノ国で７.１℃，乙部で４.３℃，北
桧山で４.３℃，黒松内で３.５℃であり，この気温値と年平均気温
との間には有意な正の相関が認められた（Fig.４－２;r=
０.９９,n=５,P=０.００１）。各AMeDASの１９７９～２０００年の気温デ
ータをもとに，平年値より１℃高い気温値を越える年の発生
確率を求めたところ，恵山，上ノ国，北桧山，黒松内では０.２３，
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Table.４−１.Temporalautocorrelationcoefficientsat1-yeartimelags
(ACF1)andpartialautocorrelationcoefficientsat2-year
timelags(ACF2)inthetotalseedcropofFaguscrenata
atfivesites.

表４－１.ブナ５林分の開花数データにおける１年前の開花数
との自己相関係数（ACF１）と２年前の開花数との偏
自己相関係数（ACF２）

ACF2ACF1Site

０.０３２－０.４９６Esan

－０.３１６－０.５６４*Kaminokuni

－０.２６８－０.５５５*Otobe

－０.３２７－０.５２５Kitahiyama

－０.５１３－０.７０１*Kuromatunai

Note:*,statisticalsignificanceatP<0.05.



乙部では０.１８となった。
重回帰分析では，上ノ国，乙部，北桧山，黒松内の４つの

調査地において，１年前の開花数（TSC１）と４月下旬～５月
中旬の最低気温（Min.temp.）の２つの独立変数を組み込んだ
モデルが選択され，開花数の変動の５８～８３％を説明すること
ができた（Table４－３）。一方，恵山では，２つの変数を組
み込んだモデルは，開花数を説明する最高のモデルではない
ものの，開花数の変動の６６％を説明することができた。標準
化回帰係数を比較すると，Min.temp.はTSC１の１.０５～１.３６倍
の値を示し，開花数に与える変数の相対的寄与度はいずれの
調査地においても同程度であった（Table４－４）。
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Fig.４−１.RelationshipsbetweentotalseedcropofFaguscrenataandmeanoftheminimumdailytemperaturesfromlateApriltomid-May
intheprecedingyearatthefivestudysites.The22-year(1979−2000)meansoftheminimumtemperaturesfromlateApriltomid-
Mayateachsite(5.9,7.1,4.3,4.3,and3.5℃ forEsan,Kaminokuni,Otobe,Kitahiyama,andKuromatunai,respectively)are
indicatedbythebrokenlines.Thegraphatthelowerrightindicatestheintegratedtrendforthefivesites;notethatthehorizontal
axisrepresentsthedeviationfromthe22-yearmean.

図４－１．開花前年の４月２１日から５月２０日の日最低気温の平均値と開花数との関係
破線は各林分での４月２１日から５月２０日の日最低気温の２２年平均（１９７９～２０００年）を示す（恵山，上ノ国，乙部，北桧
山，黒松内でそれぞれ５.９℃，７.１℃，４.３℃，４.３℃，３.５℃）。右下のグラフは５林分をまとめたもので，横軸は２２年平均
からの偏差を示す。

Fig.４−２.Relationshipsbetweenmeanannualtemperaturesand
criticalminimumtemperaturesforthetotalseedcropatthe
fivestudy.

図４－２．５か所のブナ林における年平均気温と開花に決定的な
最低気温との関係



４.４ 考察
敢マスティングの変動と同調のメカニズム

植物はある年に花や種子を大量生産するため，積極的な資
源の年次配分を行っているとされる（Sorketal.１９９３;Koenig
etal.１９９４）。大量の種子生産には多くの資源が必要なため，
豊作年と豊作年の間の凶作年に資源の蓄積を行っており，蓄
えた資源を豊作年に投資していると考えられる。こうした考
えは，近年研究が進んでいる植物個体の資源動態に関する理

論研究によっても説明されており（Isagietal.１９９７;Satake
andIwasa２０００;Reesetal.２００２;SatakeandBjørnstad２００８），資
源量の変動がマスティングを引き起こす原因のひとつである
と理解されている。本研究で，当年と１年前の開花数との間
に負の自己相関が認められた結果は，植物体内でのこうした
資源動態を反映したものと考えられる。また，当年と２年前
の開花数の偏自己相関係数も負の値であったこと（恵山を除
く）からは，ブナでは枯渇した資源の回復に１年以上を要す
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Table４−２.Correlationcoefficientsbetweenlog(x+1)-transformedtotalseedcropofFaguscrenataandtemperaturesfromApriltoJuneof
theyearprecedingflowering.

表４－２．対数変換したブナの開花数と開花前年の４月から６月の諸気温値との相関係数

JuneMayApril
Site

LateMiddleEarlyLateMiddleEarlyLateMiddleEarly

10-daymeanofmeandailytemperatures

－０.０９－０.０７０.２２－０.１０－０.３５*－０.５７－０.３７０.２８－０.２６Esan

－０.１３－０.３２０.０１－０.１２－０.４１*－０.６８－０.２１０.４４－０.４８Kaminokuni

－０.２７－０.１３０.２６－０.０３－０.４５*－０.５６－０.１４０.２４－０.４６Otobe

０.００－０.０５０.１６－０.０４－０.１４－０.３９０.０２０.２８－０.２９Kitahiyama

－０.１３－０.０１０.２６０.１２－０.２２*－０.５７－０.３６０.５３－０.３６Kuromatunai

10-daymeanofmaximumdailytemperatures

－０.０３－０.０５０.３０－０.０４－０.１４－０.４４－０.１００.３１－０.２１Esan

－０.２１－０.３４０.０９－０.０４－０.４４*－０.６５－０.０２０.４６－０.４５Kaminokuni

－０.３２－０.２８０.３７０.０８－０.２４－０.４９０.２４０.２６－０.４３Otobe

－０.０３－０.１５０.２１０.０１－０.０３－０.１３０.２９０.２４－０.３２Kitahiyama

－０.１２－０.０４０.４７０.１７０.０３－０.３８０.０００.４３－０.３２Kuromatunai

10-daymeanofminimumdailytemperatures

－０.２４－０.１００.０３－０.３８**－０.７１*－０.５８*－０.６２０.２０－０.１０Esan

－０.１１－０.２８－０.１６－０.３８－０.５０*－０.６７－０.４３０.４２－０.３７Kaminokuni

－０.１９０.１０－０.０５－０.１６*－０.６６－０.２６－０.４１０.０７－０.１３Otobe

－０.０５０.１５－０.０４－０.１５－０.４０－０.４６－０.３００.１６－０.０５Kitahiyama

－０.０７０.０７－０.２４－０.２０**－０.６９－０.４３*－０.５８０.３９－０.１８Kuromatunai

10-dayabsolutemaximumdailytemperatures

０.０１－０.０８０.３６０.０１－０.３２－０.２１－０.１６０.３１－０.４０Esan

－０.１７－０.１２０.１８－０.０４**－０.７５－０.３７０.２９０.１３－０.４７Kaminokuni

－０.３０－０.１００.４００.０２－０.５０－０.２７０.０４０.１８－０.４５Otobe

０.１６－０.２４０.３００.０８－０.３００.３１０.０５０.２４－０.１４Kitahiyama

０.２３－０.２１０.５４０.３２－０.３４－０.１２０.１３０.３２０.００Kuromatunai

10-dayabsoluteminimumdailytemperatures

－０.２００.１６－０.１９－０.４２－０.４１*－０.５８－０.４３０.０３－０.３４Esan

－０.３０－０.０７－０.０３－０.５５－０.５０*－０.６４－０.４７０.２８－０.０７Kaminokuni

－０.３８０.０７－０.０５－０.４３－０.４２－０.３６－０.３４－０.０７０.００Otobe

－０.２４０.０９－０.０２－０.１２－０.４２－０.４９－０.１３－０.２１－０.４１Kitahiyama

－０.３６０.０２－０.１２－０.１６－０.３９－０.２８－０.２２０.１２－０.２３Kuromatunai

Note:*,statisticalsignificanceat0.01<P<0.05;**,statisticalsignificanceatP<0.01.



ると考えられる。したがって，ブナの開花数の年変動は，体
内の貯蔵資源量の変動によって引き起こされていることが強
く示唆される。
ブナの開花数は，開花前年の４月下旬，５月上旬，５月中旬
の最低気温と高い負の相関があり（Table４－２），４月下旬
～５月中旬の最低気温がブナの花芽分化と関係していること
が示された。また，開花数と４月下旬～５月中旬の最低気温
の関係（Fig.４－１）からは，開花を決定する気温の閾値が
平年値（１９７９～２０００年の２２年間の平均）の約＋１℃にあるこ
とが示された。最低気温が平年の約１℃以上高いと開花が抑
制されるのである。この反応はいずれの調査地でも同じであ
り，４月下旬～５月中旬の気温条件がブナの繁殖休止（ある
いは開花）の合図（cue）になっていると考えられた。
ブナのマスティングと気象条件との関係については，これま
で多くの研究者がブナの開花数や充実種子数と関係のある気
象条件の探索を試みているが，開花の合図の有力な候補は見
つかっていない。例えば，寺澤（１９９７）は本研究のデータセ
ットのうち１９９０年から１９９３年までの４年間のデータを用いて，
開花数と前年５月から１０月までの月平均気温，月降水量，お
よび月ごとの気候的乾湿度（蒸発散能／降水量）との関係を

調べたが，開花に関連した気象条件を発見できなかった。ま
た，滋賀・三重県境の御在所山，飛騨山脈の穂高岳，福島県
磐梯山での１７年間の結実データ（HirokiandMatsubara１９９５）
を解析したPiovansonandAdams（２００２）や，東北全域レベル
での１２年間の結実データを解析したSuzukietal.（２００５）でも
同様である。このようにブナの開花の合図が見つからない原
因の一つには，合図の検出に用いられてきた気象観測点の気
象がブナの生息地を反映していなかった可能性が指摘されて
いる（正木・柴田２００５）。従来の解析では，調査地に最も近
いAMeDASのデータが用いられてきたが，その標高はブナの
生息地としばしば大きく異なるからである。また，別の原因
として，開花の合図の探索に開花数ではなく結実数（充実種
子数）のデータを用いてきたことがあげられる。ブナは開花
後に虫害を受ける割合が高いため（Fig.３－２），結実数は開
花数のバロメータとして不適である。本研究ではブナ林と
AMeDASの標高差が小さかったこと，１３年間におよぶ連続デ
ータが揃っていたことが，開花の合図の発見につながった可
能性がある。
重回帰分析によって至近要因を検討した結果では，１年前の

開花数と４月下旬～５月中旬の最低気温の２つの変数を組み
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Table.４−４.Regression coefficientsand standardized regression
coefficientsofdeterminationfromamultipleregression
analysisofthetotalseedcropofFaguscrenataagainst
thetotalseedcropintheprecedingyear(TSC1)and
minimumtemperaturesfromlateApriltomid-May.

表４－４．ブナの開花数に対する前年の開花数（TSC１）と４月２
１日から５月２０日の日最低気温についての重回帰分析
の回帰係数と標準化回帰係数

Standarizedregres-RegressionPredictor
Site

sioncoefficientcoefficientvariable
－０.７７７－１３.４１１Min.temp.Esan

－０.１２６－０.１２３TSC1

－０.５７４－１２.６３６Min.temp.Kaminokuni

－０.４２３－０.４１６TSC1

－０.６５１－６.８４５Min.temp.Otobe

－０.５５７－０.５７６TSC1

－０.７０４－８.１２３Min.temp.Kitahiyama

－０.６４８－０.６８４TSC1

－０.５７５－４.９１７Min.temp.Kuromatunai

－０.５４９－０.５５３TSC1

AICAdjustedR2R2Modelstructure

Esan

７.４５０.６８００.７０９Min.temp.***

８.９６０.６５９０.７２１TSC1+min.temp.***

Kaminokuni

１０.７００.５７８０.６５５TSC1+min.temp.*

１３.３３０.４４１０.４９２Min.temp.*

Otobe

５.４９０.６９７０.７５２TSC1+min.temp.***

１３.２３０.３８６０.４４１Min.temp.*

Kitahiyama

０.０７０.７５２０.７９７TSC1+min.temp.***

１４.３８０.３２３０.３８４Min.temp.*

Kuromatunai

－０.２７０.８３１０.８６２TSC1+min.temp.***

１０.４５０.５６１０.６０１Min.temp.***

Table.４−３.Comparisonofcombinationsoftwopredictorvariables,
thatis,totalseedcropofFaguscrenatainthepreceding
year(TSC1)andminimum temperaturesfrom late
Aprilto mid-May,based on multipleregression
analysisofthetotalseedcrop(n=12).

表４－３．重回帰分析によるブナの開花数に対する２つの説明変
数，前年の開花数（TSC１）と４月２１日から５月２０日の
日最低気温の組み合わせの比較（n=１２）

Note:ThesmallestAICandlargestadjustedR2valuesindicatethe
bestsubsetofpredictors.Significantpredictorvariables:*,0.01<P
<0.05;**,0.005<P<0.01;***,P<0.005.



込んだモデルが選択された（Table４－３，４）。したがって，
ブナの開花数は，資源動態と開花の合図となる気象条件が複
合的に作用した結果，同調的に変動していると考えられる。
このようにマスティングが，資源動態と気象要因によって生
じていることは，ブナと同属のヨーロッパブナF.sylvaticaや
アメリカブナF.grandifolia（PiovansonandAdams２００２），ニュ
ージーランドに生育するイネ科植物Chinochloapallensでも報
告されている（Reesetal.２０００）。資源動態が花や種子の生産
量を大きく年変動させるメカニズムとして働き，開花の合図
となる気象条件が生産量を同調させるメカニズムとして働い
ていると理解されている（Reesetal.２００２;SatakeandIwasa
２００２b）。
柑ブナの繁殖戦略

開花の合図の最も重要な働きは，数年に１度繁殖を同調し
て休止させることである。第３章でふれたように，ブナのマ
スティングには，種子食性昆虫を飽食させる大きなメリット
が存在する。不作年に種子食性昆虫の密度を低下させ，翌年
の豊作年に捕食者が食べきれないほどの花（種子）を生産し
て，種子の生存率を高くするのである。そのため合図による
繁殖休止は，種子捕食者を飽食させるのに効果的に働いてい
ると考えられる。また，繁殖休止によって，翌年の開花数は
より大きくなると予想される。なぜなら，本来ならその年に
繁殖に利用していた資源量をすべて翌年に回すことができる
からである。したがって，繁殖休止年の翌年には，より多く
の個体が開花し，さらに，個体あたりの開花数もより多くな
ると考えられる。したがって，繁殖停止を引き起こす合図は，
ブナの繁殖成功を高めるために進化した可能性があるといえ
る。実際，本研究の１３年間のデータを見ても，１９９２年，１９９７
年，２００２年の大量結実年の２年前は，例外なく４月下旬～５
月中旬の最低気温が平年より１℃以上高くなっており（Fig.
４－１），繁殖の停止が，種子捕食からの回避と繁殖成功に
直結していることを示していた。
繁殖休止の発生確率が０.１８～０.２３（４～６年に１回の頻度）
であることも，進化的に重要と考えられる。隔年の規則的な
繁殖に対しては，種子食スペシャリストが生活史の長さを変
化させるという対応進化が可能になる。その場合，開花数の
変動を大きくしても虫害は回避できない。繁殖休止の発生は，
種子捕食者が予測できない頻度で生じる必要があると考えら
れる。一方，今以上に繁殖休止の間隔が長くなるのも問題と
なる。なぜならブナは種子捕食者からは逃れられるが，生涯
に残せる種子の数は減少するからである。
以上のことから，ブナの開花メカニズムは，種子捕食者に
対抗するために生み出された巧妙なしくみであるといえる。
しかし，そのしくみは，気温を合図としているため，現在急
速に進行中である地球温暖化に対しては脆弱である可能性が
ある。すでに，地球温暖化がマスティングに及ぼす影響評価
が，一部の植物種では行われている（McKoneetal.１９９８;Rees

etal.２００２）。種子が多くの野生動物の餌となるブナについて
も，地球温暖化の影響評価は必須である。ただし，実際に地
球温暖化がブナとその種子食者に対してどのような影響を及
ぼすかについては，４月下旬から５月中旬の最低気温をブナが
どのように感受しているのかの把握が必要である。このよう
な問題を解決するためには，さらなる長期的な観測を行い，
マスティングと気象条件との関係を詳しく調べる必要がある。
桓今後の課題

北海道南西部のブナの開花数の年変動は，資源動態によっ
て説明され，その同調には４月下旬～５月中旬の最低気温が
開花の合図として働いていることが示唆された。そして，こ
の開花数の調整メカニズムは，マスティングの至近要因であ
る散布前の種子捕食の回避に対応した極めて巧妙な仕組みで
あることも示唆された。しかし，ブナのマスティングの至近
要因については，まだ検討すべき重要な課題が残っている。
第一の課題は，資源動態のより確度の高い検証である。その
最も効果的な方法は，個体単位での開花数や樹体内の資源の
実測である。すでに一部の樹種では，繁殖量と炭水化物や栄
養塩など貯蔵物質との関係が検証され，貯蔵資源の動態がマ
スティングに影響していることが示されている（Miyazakiet
al.２００２;Ichieetal.２００５）。ブナでも炭水化物量の計測が始ま
っており（市栄２００６），今後の結果が期待される。また，ほ
かの検証方法としては，Isagietal.（１９９７）やSatakeandIwasa
（２０００,２００２a,b）の資源動態モデルの検証である。Reesetal.
（２０００）は，ニュージーランドに生育するイネ科植物C.pallens
での１２年間の個体単位の開花データをもとに，資源動態モデ
ルのパラメーターを求め，得られたモデルの挙動と実際の開
花・結実量の変動を比較しているが，今後はこのような方法
により資源動態を評価することも有効と考えられる。
第二の課題は，ブナが４月下旬から５月中旬の最低気温を

どのように感受しているのかについてである。一般に，花芽
分化を引き起こす気温条件は，気温の絶対値ではなく生育地
で経験する平均的な気温からの偏差であると考えられている
（Schauberetal.２００２）。なぜなら温帯に生育する植物の場合，
生育地の気温は標高や緯度によって大きく異なるからである。
もし，ブナの花芽分化が気温の絶対値によって影響を受けて
いるならば，１０～１００kmの広範囲にわたった開花や結実の同
調（Yasakaetal.２００３;Suzukietal.２００５）は起こらないはずで
ある。したがって，ブナは４月下旬～５月中旬の最低気温の
平年値からのずれを認識していると考えられる。また，この
ことを解明できれば，急速に進行しつつある地球温暖化の影
響を評価するうえで有益な情報を提供できるはずである。
第三の課題は，開花の合図以外の同調要因の検討である。

個体間を同調させる要因には，開花の合図以外にも，茨各個
体の資源状態を揃えるような働きを持つ気象条件（例えば夏
の気温や日射量）の年変動（気象による資源同調説：Masaka
andMaguchi２００１;SatakeandIwasa２００２b;Rantaetal.２００５），
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芋結実が他個体のつくる花粉量に制約されるため個体間の資
源状態が揃う，という仮説がある（花粉同調説：Isagietal.
１９９７;SatakeandIwasa２００２a,b）。特に花粉同調は，広範囲に開
花を同調させるうえで，極めて効果的であることが，最近の
理論研究により示されている（Satake２００４）。また，これを支
持する野外の実証例も報告され始めた（CroneandLesica
２００６）。これらの仮説の検証も重要な検討課題である。
第四の課題は，他の地域におけるブナのマスティングの至
近要因の解明である。本研究で提示された４～５月の最低気
温（気温合図説）が，近年，東北地方（Suzukietal.２００５）や
石川県白山（矢田・小谷２００６）など各地のブナ林で検証され
始めている。しかし，４～５月の最低気温が開花の合図になっ
ていることを支持する結果は得られておらず，他地域では別
の気象条件が合図になっている可能性も考えられる。先に述
べたように，開花の合図の検出のためには，調査地の気象条
件を反映した正確な観測が必要である。気温や降水量などの
気象条件を長期的に観測するシステムを整えることが，この
課題の解決につながるだろう。

第５章 気象合図の実証試験

５.１ はじめに
前章では，北海道南西部の１３年間の長期観測データの解析
により，ブナのマスティングが，１年前の開花数（資源）と
４月下旬～５月中旬の最低気温（気象合図）によって引き起

こされていることを推定した。しかし，このようにして推定
された気象要因が実際に開花や繁殖休止の合図であるかどう
かは，環境要因を実験的に操作して開花数を観察することで
はじめて確かめられる。こうした合図の実験的検証はごく少
ない。パナマのバロ･コロラド島に生育するスミレ科の低木
Hybanthusprunifoliusは雨季の初めに開花するが，Augspurger
（１９８１）は根元に散水することで乾季に開花させることに成功
し，この植物の開花の合図が雨であることを示している。ま
た，HolmsgaardandOlsen（１９６６）もヨーロッパブナの開花
数が乾燥条件によって増えることを実験で示している。
本章では，春の夜間の気温条件を操作する野外実験を行い，

第４章で推定された気象要因が繁殖休止の合図になっている
かどうか検証した。

５.２ 研究方法
敢供試個体

調査は，函館市桔梗町の北海道立林業試験場道南支場
（４１º５０′N,１４０º４３′E;標高５０m）構内に植栽されたブナ個体
（樹高１５.２m，胸高直径５３.３cm）で２００１年と２００２年に行った。
調査に供した個体は孤立しているが，日当たりが良いため，
樹冠全体に高い密度で着花することが確認されている（寺澤
１９９７）。しかし，他家受粉の不足のせいで，充実種子の割合
は非常に低い。供試個体では２００１年は雌花序の着生が認めら
れなかったのに対して，２００２年は多くの雌花序を着生してい
た。こうした２００１年から２００２年にかけての開花変動は，渡島
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Fig.５−１.Comparisonofnighttimetemperaturesinsideandoutsideofthepolyethylenebagsduring21Aprilto19June,andthetimescheduleof
floweringandinitiationofflowerbudsinFaguscrenata.

図５－１．４月２１日から６月１９日のポリエチレン袋内と袋外（野外）の夜間の気温の比較とブナの開花と花芽分化のタイムスケジュー
ル



半島のブナ林での変動とも一致していた（第２，３章）。
柑加温処理

４月下旬から５月中旬の最低気温がブナの開花の合図であ
ることを検証するために，２００１年の４月２１日～５月２０日（前
半３０日間），５月２１日～６月１９日（後半３０日間），４月２１日～６
月１９日（６０日間）の夜間に加温処理を行った。加温処理は地
上高約９mに位置する繁殖枝を対象に行った。繁殖枝の確認
は，枝に残された雌花序痕の履歴から判断した。供試枝の
２０００年（処理前年）のシュート当たりの雌花序痕率は，７５.３
±１５.２％（平均±標準偏差）である。植栽木に併設したツリ
ータワーを利用して，人為的に加温した透明のポリエチレン
袋（９０×９０cm）を夜間だけ枝にかぶせ，日中は袋を外した。
市販品の４０Wの電気ヒーター（ポゴナ社製PC−４０）を用いて

加温した。袋の内部と外部の温度差は２.３±１.４℃である（Fig.
５－１）。ポリエチレン袋内部の４月２１日～５月２０日および
５月２１日～６月１９日の夜間の気温は，調査地から３.７km離れ
たAMeDAS函館観測点の気温データによると，同時期の平年
値（１９７９～２０００年の２２年間の平均）よりもそれぞれ＋２.１℃高
かった。本実験ではポリエチレン袋を使用したため，気温以
外の環境条件についてはコントロールできず，相対湿度が外
気に比べ袋の内部で高まった。袋の内部の相対湿度は９５％を
越えたのに対して，外気の相対湿度は８４.２±８.４％であった。
しかしながら，相対湿度のような微気象とブナの開花では変
動の空間スケールが異なるため，こうした微気象はマスティ
ングに影響していないと判断し，この実験では相対湿度の違
いは考慮しなかった。各処理とも同じ個体内の枝で３回反復
を設けたが，後半３０日間と６０日間の処理では，２本の枝が風
によって折られてしまった。したがって，前半３０日間，後半
３０日間，６０日間の加温処理を施した枝数は，それぞれ３本，
１本，１本である。
各処理枝と比較対照の無処理枝３本について，雌花序およ

び雄花序を含む芽の割合を，シュートが伸長途中で雄花序が
落下する前の２００２年５月に計測した。サンプル数は，無処理，
前半３０日間，後半３０日間，６０日間の処理それぞれで，４１８，
２９２，６９，１０２芽である。
桓データ解析

加温処理が雌花序と雄花序に及ぼす影響を検証するため，
ステップワイズのロジスティック回帰分析を行った。独立変
数は，前半３０日間の加温処理，後半３０日間の加温処理，前半
３０日間と後半３０日間の処理の交互作用である。独立変数の影
響はオッズ比を用いて評価した。

５.３ 結果
雌花序と雄花序を含む芽の割合は，無処理枝で高くそれぞ

れ６２.３％，７９.４％であった（Fig.５－２）。加温処理した枝は，
全体的に雌花序と雄花序を含む芽の割合が低く，前半３０日間
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Table.５−１.Significanttestresultsfromstepwiselogisticregressionmodelswiththeproportionoffemale
andmaleinflorescencesastheresponsevariableandtheheatingtreatmentsasexplanatory
variables.

表５－１.雌花序と雄花序の着生率を目的変数，加温処理を説明変数とするステップワイズのロジス
ティック回帰分析の結果

POddsratio
(９５%CI)χ2ExplanatoryvariableResponsevariable

＜０.０００１０.０７２（０.０４７－０.１０９）１５４.１９Early30-dayperiod
(21April-20May)

Female
inflorescences

＜０.０００１０.３２７（０.２００－０.５３６）１９.６９Late30-dayperiod
(21May-19June)

＜０.０００１０.０３９（０.０２６－０.０５８）２５８.００Early30-dayperiod
(21April-20May)

Male
inflorescences

＜０.０００１０.３２２（０.２０２－０.５１５）２２.４２Late30-dayperiod
(21May-19June)

Fig.５−２.Effectofthedurationofthenighttimeheatingtreatmenton
theproportionofbudswithfemaleandmaleinflorescences
onFaguscrenatabranches.Cont,untreatedcontrol;early
30-day,heatingfrom21Aprilto20May;late30-day,
heatingfrom21Mayto19June;60-day;heatingfrom21
Aprilto19June.

図５－２．夜間における加温処理の期間が雌花序と雄花序を含む
芽の割合に及ぼす影響
対照：無処理，前半３０日間：４月２１日から５月２０日に
加温，後半３０日間：５月２１日から６月１９日に加温，６０
日間：４月２１日から６月１９日に加温。



の処理では１２.５％と１４.０％，後半３０日間の処理では３４.８％と
５６.５％，６０日間の処理では１.０％と１.０％であった。
雌花序に対するステップワイズのロジスティック回帰分析
では，２つの独立変数が組み込まれた（Table５－１）。前半
３０日間の加温処理（χ２＝１５４.１９，P<０.０００１）と，後半３０日
間の加温処理（χ２＝１９.６９，P<０.０００１）である。しかし，前
半３０日間の加温処理のオッズ比（０.０７，９５％信頼区間＝０.０５－
０.１１）は，後半３０日間の加温処理のオッズ比（０.３３，９５％信頼
区間＝０.２０－０.５４）よりも非常に小さかった。この結果は，雌
花序は後半３０日間の加温処理よりも前半３０日間の加温処理に
強い影響を受けていることを示していた。
一方，雄花序に対するステップワイズのロジスティック回
帰分析でも，前半３０日間の加温処理（χ２＝２５８.００，P<０.０００１）
と，後半３０日間の加温処理（χ２＝２２.４２，P<０.０００１）の２つ
の独立変数がモデルに組み込まれた（Table５－１）。前半３０
日間の加温処理のオッズ比は０.０４（９５％信頼区間＝０.０３－
０.０６）であり，後半３０日間の加温処理のオッズ比は０.３２（９５％
信頼区間＝０.２０－０.５２）であった。この結果は，雄花序もまた
前半３０日間の加温に強い影響を受けていることを示していた。

５.４ 考察
本実験の結果は，開花前年春の高い最低気温がブナの花芽
分化を抑制するという，気象合図説（第４章）を支持してい
た。いくつかの植物では，花芽分化期の低温が種子生産数と
高い相関を持つことが知られており（Forcella１９８１;Ashtonet
al.１９８８;NortonandKelly１９８８;Numataetal.２００３），低温によ
って花芽分化が誘導されると考えられている。例えば，東南
アジアの低地フタバガキ林で見られる一斉開花現象は，夜間
の低温が合図になっていること（Ashtonetal.１９８８;Numataet
al.２００３），１０年に１～３回大量結実する北アメリカのマツ属
Pinusedulisでは，８月終わりから９月初めの低温を合図にして
いることが報告されている。加えて，リンゴ属数種での加温
実験では，ブナ同様に花芽分化が夜間の加温によって抑制さ
れるとしている（Tukey１９５６;Tromp１９８０;福井ほか１９８３;長
内ら１９９０）。したがって，植物には，高温によって花芽分化
が抑制され，低温によって花芽分化が誘導される反応プロセ
スが存在すると考えられる。
雌花序は，後半３０日間の加温処理よりも前半３０日間の加温

処理に強い影響を受けていた。これは，１３年間のブナの開花
数と気象条件との関係を解析した結果（第４章）とも一致し
ていた。すなわちブナの花芽分化の感受時期は，４月２１日～５
月２０日頃にあると考えられる。このように花芽分化が種特有
の時期に依存していることは，ジベレリンを用いた花芽分化
の抑制試験や促進試験によって確かめられている（Junttila
andJensen１９８８;今・小山２０００;Yoshino２０００）。いくつかの温
帯性針葉樹や広葉樹では，花芽分化の感受時期は，開葉前や
シュートの伸び初めの頃（OwensandColangeli１９８９），シュ

ートが伸びきった頃（Greenwoodetal.１９９１;Yoshino２０００）に
存在するとされる。そこで，ブナでも花芽分化の感受時期が，
開葉からシュート伸長停止の頃にあると仮定すると，その時
期は４月下旬から５月中旬頃と考えられる。なぜなら，ブナ
の開葉時期は４月下旬～５月上旬，シュートの伸長停止時期
は５月中旬～下旬頃であるからである（丸山１９７９;Tomita
andSeiwa２００４;Fig.５－１）。この期間はまた，本実験の結果
とも一致しており，花芽分化の感受がシュートの伸長時期に
存在することを強く示唆していた。
雌花序と雄花序は加温処理によって同じ影響を受けていた

が，これは，雄花序もまた雌花序と同じ気温条件を合図とし
ていることを示していた。こうした雌花序と雄花序への気象
条件の影響は，花芽分化時期と密接に関係しているとされる。
マツ属，ツガ属，クロベ属，ヒノキ属などの北方の温帯性針
葉樹（Owens１９９５）や，ハンノキ属，カバノキ属，コナラ属
などの北方の広葉樹（Merkleetal.１９８０;CaesarandMacdonald
１９８４;Yoshino２０００）では，雌花序は雄花序よりも遅れて分化
することが報告されており，そしてこのことが，花芽分化の
感受時期が雌雄で異なることの原因になっていると考えられ
ている。しかし，ブナでは雌花序と雄花序の分化はほぼ同時
期に起こるため（橋詰１９８３;三上・北上１９８３），気温に対す
る反応に雌雄間で違いが生じないと考えられる。実際，ブナ
林では雌花序数と雄花序数は同調的に変動しており（杉田
２００５），雌花序と雄花序がともに同じ気象条件を合図としてい
ることを強く示唆している。また，こうした花芽分化プロセ
スは，雌花序と雄花序を同調させることで受粉効率が向上す
る究極要因と関係している可能性も考えられる。
各植物種は，開花を引き起こす種に特有の気象の合図を持

っている（KellyandSork２００２）。しかし，その合図がなぜ選
択されたのかについては，ほとんどわかっていない。本研究
の結果では，ブナの花芽分化が春の低温によって引き起こさ
れていることを示したが，同じブナ属でもいくつかの種では，
初夏の乾燥が開花の合図であることが知られている
（PiovesanandAdams２００１）。同様にマツ属の中でも，P.edulis
が低温に反応している（Forcella１９８１）のに対して，P.
ponderosaは高温に反応している（Maguire１９５６）など，合図
は種によって異なっている。こうした結果は，合図の種類は
系統的に分かれていないことを示している。一方，東南アジ
アの低地フタバガキ林では，森林群集を構成する多くの樹種
が，同じ合図を選択している（Ashtonetal.１９８８;Numataet
al.２００３;Sakaietal.２００６）。したがって，開花の合図は生育地
の環境に関係している可能性が考えられる。モンスーン気候
にある日本では，ヨーロッパ大陸や北アメリカ大陸に比べ，
初夏に乾燥することはほとんどない（PiovesanandAdams
２００１）。そのため，日本のブナは乾燥の代わりの合図として低
温を選んだのかもしれない。前章でも述べたように，北海道
以外の地域では開花の合図が最低気温であることを支持して
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いない（Suzukietal.２００５;矢田・小谷２００６）。もしかすると
ブナの開花の合図は生育地で異なっている可能性もある。マ
スティングにおける合図の解明には，生育地の環境に関連づ
けた気象解析が必要と考えられる。

第６章 総合考察

本研究では，北海道南西部のブナ林での種子食性昆虫相の
調査，種子生産の長期観測データの解析，および気象合図の
実験的検証により，ブナのマスティングの適応的意義（究極
要因）とそのメカニズム（至近要因）を明らかにしてきた。
本章では，これまで報告されてきた仮説群を整理して，ブナ
のマスティングを総括する。
多くの植物では，開花および種子生産数が著しく年変動し，
個体間で同調することが知られている。こうした豊凶現象は，
環境の変動によると説明されていたこともあったが，現在で
は開花数を変動させ，ある年に集中させることが，種子生産
数の増大あるいは種子の生存率の増加につながる，適応上の
意義があるのだと考えられている（NortonandKelly１９８８）。
究極要因については，受粉効率説，動物送粉説，捕食者飽食
説，動物散布説，環境予測説など数々の仮説が提唱されてき
たが（Kelly１９９４;田中１９９５），野外研究から最も強い支持を
受けている説は，受粉効率仮説と捕食者飽食仮説である
（KellyandSork２００２）。
受粉効率仮説と捕食者飽食仮説は，排他的な仮説でないた
め，同じ植物で同時に作用していることもある（Nilssonand
Wästljung１９８７;KellyandSullivan１９９７;Kellyetal.２００１;第３
章）。しかし，これまで究極要因の仮説の検証は，個別のも
のにとどまり，どちらの淘汰圧がマスティングにより強く働
いているかの検討は，ほとんど行われてこなかった。
本研究では，異なる２つの解析方法を用いることで，仮説
の相対的重要性を評価できることを導いた（第３章）。受粉効
率仮説と捕食者飽食仮説の重要性を比較する方法としては，
開花から種子成熟に至る過程でのそれぞれの死亡率の比較が
ある（NilssonandWästljung１９８７）。本研究で用いた変動主要
因分析はその代表的な方法であるが，この解析からは，単年
度ごとの繁殖成功度に対する各要因の貢献度が求められ，究
極要因としてより重要な要因が推定できる。なぜなら，短期
適応度への貢献の大きい要因が自然淘汰の要因として重要で
あることが多いためである。しかし，この解析はマスティン
グの最大の特徴である「長期間にわたる開花数変動」が繁殖
成功度とどう関係するかを評価するものではない。このこと
を評価するための方法が，開花数の経年配分モデル（Kelly
andSullivan１９９７）である。このモデルは，長期間の平均開花
数（資源投資量の指標）を一定に保ったまま，経年の開花量
の変動量をさまざまに変化させた場合に，受粉失敗率，虫害
率および，結果率（繁殖成功度）がどう変化するのかを評価

するものである。本研究では，仮説の相対的重要性について
のより強固な証拠を得るため，これら２つの方法を併用して
用いたが，今後のマスティング研究ではこれらの解析方法の
善し悪しを含め，仮説の相対的重要性を検討する時期にきて
いるといえよう。
以上，仮説の相対的重要性を比較検証した２つの解析から

は，ブナのマスティングの究極要因として，受粉効率仮説よ
りも捕食者飽食仮説のほうがより重要であることが明らかに
なった（第３章）。また，現実のブナ林における開花数の年
変動の大きさが，散布前の種子捕食を回避し繁殖成功度を高
めるのに最適な状態にあることは，ブナのマスティングが種
子捕食者からの淘汰圧によってもたらされた進化的産物であ
ることを強く示唆していた。
マスティングに適応的意義があるならば，この淘汰圧はマ

スティングのメカニズムを進化させているはずである。受粉
効率の向上にメリットがあるならば，「ある年に花を大量生産
する」形質が進化すると考えられ，種子捕食者の回避にメリ
ットがあるならば，「前年の開花数に対する当年の開花数の比
を大きくする」形質が進化すると考えられる。マスティング
の至近要因として強い支持を受けている資源要因説と気象要
因説は，これらの形質を進化させるメカニズムである。
資源要因説は，資源を蓄積することで，繁殖に投資する資

源の年次配分を変えているというものである。これにより，
「ある年に花を大量生産する」とか「前年の開花数に対する
当年の開花数の比を大きくする」といったマスティングの形
質が生み出される。近年の理論的研究においても，種子生産
に多くの資源を消費する植物では，毎年繁殖から隔年繁殖へ
と移行することが示されており（Isagietal.１９９７;Satakeand
Iwasa２０００），花や種子の生産数の年変動を大きくするため，
積極的な資源配分をおこなっていると解釈されている。本研
究でも，ブナの開花数の変動は前年の開花数に強い負の影響
を受けていることが明らかとなり，資源要因説を支持してい
た（第４章）。
一方，気象要因説は，近接する同種個体が感受できる気象

要因によって，開花数や結実数を揃えているというものであ
る。気象要因は，花芽分化，開花，受粉，受精，種子成熟な
どの段階でそれぞれ独自に影響する他，光合成生産物を通じ
て貯蔵資源の多寡に影響するなど，さまざまな形でマスティ
ングに作用している。しかし，このうち種に特有の気象条件
によって開花（花芽分化）が引き起こされるという現象（気
象合図説）は，強い淘汰圧が作用した結果，生み出されたメ
カニズムであると考えられている（KellyandSork２００２）。例
えば，東南アジア熱帯のフタバガキ林では，エルニーニョ南
方振動（ENSO）による気象変動が一斉開花の合図になって
いるとされるが（例えば，Sakaietal.２００６），これは多くの樹
種が同調して開花することで森林群集全体として送粉者を誘
因できるメリットがあるために，引き起こされたと考えられ
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ている。本研究では，ブナの開花（繁殖停止）が花芽分化期
前の４月下旬から５月中旬の日最低気温によって引き起こさ
れていることが明らかになったが（第４，５章），これもまた
種子捕食者を回避するためのメカニズムであると考えられる。
個体が揃って繁殖を休止することで種子捕食者の密度を下げ
ることができ，また，繁殖休止により資源が蓄えられること
で翌年の大量開花が可能になり，種子捕食を回避できる。し
たがって，ブナは捕食者からの種子被害を最低限にとどめる
ための極めて巧妙なしくみを作り上げているといえる。
以上，本論文ではブナのマスティングについて究極要因と
至近要因の両側面から検討し，ブナがなぜマスティングする
のか，その疑問の解明に迫った。その結果，ブナのマスティ
ングは一つの大きな力，自然淘汰によってもたらされたもの
であり，現象を引き起こす直接の要因も進化と密接に関連し
ていることが明らかになった。マスティングの総合的な理解
のためには，それぞれの植物でマスティングの持つ適応的意
義とそのメカニズムを統合することが必要となるであろう。

謝 辞

本研究のとりまとめに際し，千葉大学大学院園芸学研究科
沖津 進教授には，終始懇切なご指導とご助言をいただいた。
また，千葉大学園芸学部西野栄正教授，今 久教授，百原
新准教授，梅木 清准教授には，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。
北海道大学大学院地球環境科学研究院の野田隆史准教授に
は，統計解析，論文の書き方など研究全般にわたって多くの
ご指導をいただいた。本論の第３章と第４章は野田先生のご
協力に負う部分が大きい。北海道立林業試験場の寺澤和彦博
士，八坂通泰博士，小山浩正博士（現山形大学准教授），長坂
有氏，長坂晶子博士には，本研究の共同研究者として調査や
議論を共にしていただいき，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。東京大学大学院農学生
命科学研究科の鎌田直人准教授には，ブナの種子を捕食する
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道南支場の近藤和男元支場長，斎藤
晶元支場長，橋本信弘元支場長，秋本正信前支場長には，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，早坂一
文氏，斎藤由紀子さん，岸 真奈美さん，稲船和恵さん，斉
藤晋子さんには調査，資料整理に際して多くのご協力をいた
だいた。
渡島森林管理署，桧山森林管理署，渡島東部森づくりセン
ター，渡島西部森づくりセンター，後志森づくりセンターの
関係各位には，落下種子の調査に関して便宜をはかっていた
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申し上げる。

引用文献

Allen,R.B.,andPlatt,K.H.１９９０.Annualseedfallvariationin
NothofagusSolandri（Fagaceae）,Canterury,New Zealand.
Oikos,５７:１９９−２０６.

Ashton,P.S.,Givnish,T.J.,andAppanah,S.１９８８.Staggered
floweringintheDipterocarpaceae:newinsightsintofloral

inductionandtheevolutionofmastfruitingintheaseasonal

tropics.Am.Nat.１３２:４４−６６.
Augspurger,C.K.１９８１.ReproductiveSynchronyofaTropical

Shrub:ExperimentalStudiesonEffectsofPollinatorsand

Seed Predators in Hybanthus prunifolius（Violaceae）.
Ecology６２:７７５−７８８.

Büsgen,M.,andMünch,E.１９２９.Thestructureandlifeofforest
trees.London:ChapmanandHall.

Caesar.J.C.andMacdonald,A.D.１９８４.Shootdevelopmentin
Betulapapyrifera.V.Effectofmaleinflorescenceformation

andfloweringonlongshootdevelopment.Can.J.Bot.６２:
１７０８−１７１３.

Corns,E.E.,Polansky,L.,andLesica,P.２００５.Empiricalmodel
ofpollenlimitation,resourceacquisition,andmastseeding

byabee-pollinatedwildflower.Am.Nat.１６６:３９６−４０８.
Crone,E.E.andLesica,P.２００６.Pollenandwaterlimitationin

Astragalusscaphoides,aplantthatflowersinalternateyears.

Oecologia１５０:４０−４９.
Forcella,F.１９８１.OvulateconeproductioninPinyon:negative

exponentialrelationship with latesummertemperature.

Ecology６２:４８８−４９１.
福井博一・増田哲男・今河 茂・田村 勉１９８３.リンゴの花芽
分化に及ぼす果実発育期の温度の影響.北大農邦紀１４:
１５９−１６５.

Greenwood,M.S.,Adams,G.W.andGillespie,M.１９９１.
Stimulationoffloweringbygraftedblackspruceandwhite

spruce:acomparativestudyoftheeffectsofgibberellinA４
/７,culturaltreatments,andenvironment.Can.J.For.Res.２１:
３９５−４００.

原 正利１９９２.ブナの一生.千葉県立中央博物館編「ブナの自
然誌」p４９−５５.千葉県

立中央博物館友の会千葉.
Hashimoto,Y.,Kaji,M.,Sawada,H.andTakatsuki,S.２００３.Five-

yearstudyontheautumnfoodhabitsoftheAsiaticblack

bearinrelationtonutproduction.Ecol.Res.１８:４８５−４９２.
橋詰隼人１９７５.ブナおよびコナラ属数種の開花，受粉，花粉
の採集および花粉の発芽について.鳥取大農研報ⅩⅩⅦ

79

北海道林業試験場研究報告 №４６



:９４−１０７.
橋詰隼人１９８３.ブナの花芽分化期及び花芽の発育経過につい
て（予報）.広葉樹研究２:４１−４７.

橋詰隼人１９８７.自然林におけるブナ科植物の生殖器官の生産
と散布.広葉樹研究４:２７１−２９０.

橋詰隼人２００６.大山・蒜山のブナ林－その変遷・生態と森づく
り－.２１７pp.今井書店鳥取.

Herrera,C.M.,Jordano,P.,López-Soria,L.andAmat,J.A.１９９４.
Recruitmentofamast-fruiting,bird-dispersedtree:bridging

frugivoreactivityandseedlingestablishment.Ecol.Monogra.

６４:３１５−３４４.
Hiroki,S.andMatsubara,T.１９９５.Fluctuationofnutproduction

andseedlingappearanceofaJapanesebeech（Faguscrenata
Blume）.Ecol.Res.１０:１６１−１６９.

Holmsgaard,E.andOlsen,H.C.１９６６.Experimentalinductionof
floweringinbeech.Forstl.Forgøgsvaes.Danmark３０:１−１７.

Hoshizaki,K.and Miguchi,H.２００５.Influenceofforest
compositionontreeseedpredationandrodentresponses:a

comparisonofmonodominantandmixedtemperateforestsin

Japan.Seed Fate:Predation,Dispersaland Seedling

Establishment（eds.P.M.Forget,J.E.Lambert,P.E.Hulme
& S.B.VanderWall）,pp.２５３−２６７.CABInternational,
Wallingford,UK.

Houle,G.１９９９.MastseedinginAbiesbalsamea,Acersaccharum
andBetulaalleghaniensisinanoldgrowth,coldtemperate

forestofnorth-easternNorthAmerica.J.Ecol.８７:４１３−４２２.
市栄智明２００５.結実の豊凶はなぜ起こる？種生物学会編「森
林の生態学－長期大規模研究からみえるもの」p５９−６２.文
一総合出版 東京.

Ichie,T.,Kenzo,T.,Kitahashi,Y.,Koike,T.,andNakashizuka,T.

２００５.HowdoesDryobalanopsaromaticasupplycarbohy-
drateresourceforreproductioninamastyear?Trees１９:７０３
−７１０.

五十嵐 豊１９９４.ブナ種子の害虫ナナスジナミシャクの生態
と加害.森林防疫４３:１７２−１７６.

五十嵐 豊１９９６.ブナ林・ミズナラ林の種子生産とその害虫.
森林総合研究所東北支所年報３７:３９−４４.

Igarashi,Y.,andKamata,N.１９９７.Insectpredationandseasonal
seedfalloftheJapanesebeech,FaguscrenataBlume,in

northernJapan.J.Appl.Ent.１２１:６５−６９.
Isagi,Y.,Sugimura,K.,Sumida,A.,andIto,H.１９９７.Howdoes

mastinghappenandsynchronize?J.Theor.Biol.１８７:２３１−
２３９.

Iwasa,Y.andSatake,A.２００４.Mechanismsinducingspatially
extendedsynchronyinmastseeding:theroleofpollen

couplingandenvironmentalfluctuation.Ecol.Res.１９:１３−３０.
Janzen,D.H.１９７１.Seedpredationbyanimals.Annu.Rev.Ecol.

Syst.２:４６５−４９２.
Junttila,O.andJensen,E.１９８８.Gibberellinsandphotoperiodic

controlofshootelongationinSalix.Physiol.Plant７４:３７１−
３７６.

鎌田直人１９９６.昆虫の個体群動態とブナの相互作用－ブナア
オシャチホコと誘導防御反応・ブナヒメシンクイと捕食
者飽食仮説－.日生態会誌４６:１９１−１９８.

鎌田直人２００１.変動する資源を利用する群集の共存機構－種
子食性昆虫群集.佐藤宏明・山本智子・安田弘法編著「群集
生態学の現在」p１６９−１８６.京都大学学術出版会京都.

鎌田直人・長坂 有・今 博計・小谷二郎・澤田晴雄・大久保達
弘２００１.雪がブナの種子食性昆虫群集の構造に及ぼす影
響－積雪傾度仮説の検証－.第４５回日本応用動物昆虫学
会大会講演要旨A２２３.

樫村大助１９５２.ブナ種子結実の豊凶について.青森林友４５:
３９−４１.

Kelly,D.１９９４.Theevolutionaryecologyofmastseeding.Trends
Ecol.Evol.９:４６５−４７０.

Kelly,D.,Hart,D.E.andAllen.R.B.２００１.Evaluatingthewind
pollinationbenefitsofmastseeding.Ecology８２:１１７−１２６.

Kelly,D.,andSork,V.L.２００２.Mastseedinginperennialplants:
why,how,where?Annu.Rev.Ecol.Syst.３３:４２７−４４７.

Kelly,D.andSullivan,J.J.１９９７.Quantifyingthebenefitsofmast
seeding on predatorsatiation and wind pollination in

Chionochloapallens（Poaceae）.Oikos７８:１４３−１５０.
Kikuzawa,K,andMizui,N.１９９０.Floweringandfruiting

phenologyofMagnoliahypoleuca.PlantSpeciesBiol.５:
２５５−２６１.
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Satake,A.２００４.Modelingspatialdynamicsofepisodicand

synchronousreproductionbyplantpopulations:theeffectof

small-scalepollencouplingandlarge-scaleclimate.Popul.

Ecol.４６:１１９−１２８.
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杉田久志２００５.岩手大学御明神演習林大滝沢試験地における
ブナの種子落下および実生発生・生残の１１年間の年変動.
東北森林科学会誌１０:２８−３６.
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３２−４３.

Varley,G.C.andGradwell,G.R.１９６０.Keyfactorsinpopulation
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矢田 豊・小谷二郎２００６.前年の気象条件によるブナおよび
スギの開花結実量の予測
－石川県におけるブナ７年間、スギ１５年間の解析結

果から－.第１１７回日本森林学会大会学術講演集PC３６.
八坂通泰２００７.森林植物の開花結実特性の解明とその保全管
理に関する研究.北林試研報４４:１−４４.

Yasaka,M.,Terazawa,K.,Koyama,H.,andKon,H.２００３.
MastingbehaviorofFaguscrenatainnorthernJapan:spatial

synchronyandpre-dispersalseedpredation.For.Ecol.

Manage.１８４:２７７−２８４.
Yoshino,Y.２０００.InhibitionofflowerbudformationinBetula

platyphylla and Betula pendula by gibberellin（GA３）
application.J.For.Res.５:６７−７０.

Summary
Manyplantspeciesshow mastseeding,intermittentand

synchronizedreproductionatpopulationlevel.Inthisstudy,totest

twofactorsformastseeding,i.e.,茨ultimatefactorsand芋

proximatefactors,Iinvestigatedannualfluctuationinseedcrops

ofFaguscrenatainsouth-westernHokkaido.

１.Insectseed predatorsatthepre-dispersalstagewere
investigatedattheGäertnerbeechforestbetween２０００and２００２.
Fourlepidopteranandonedipteranspecieswerefound.The

principalseedpredatorsweretwolepidopteranspecies,ageneralist

（Venusiaphasma）andaspecialist（Pseudopammenefagivora）.
PredationbyV.phasmawasrestrictedtotheearlyseasonafter

flowering.TheseedfallcausedbyP.fagivorastartedinJuneand

continueduntilNovember.Totallevelsofpredationbythetwo

speciesexceeded８５%ofseeds,whichwereabortedasaresultof
insectdamage.

２.Totesttherelativecontributionsofpollinationefficiencyand
pre-dispersalpredatorsatiationtomastseedinginF.crenata,I

analyzedathirteen-year（１９９０−２００２）timeseriesofseedcropfrom
fiveold-growthbeechforests.Thenegativerelationshipobserved

betweenthepollinationfailurerateandthetotalseedcropinthe

currentyearsupportsthepollinationefficiencyhypothesis.The

predatorsatiationhypothesiswasalsosupportedbythefactthat

thepredationrateshowedagoodfittotheratioofsuccessivetotal

seedcrops,suggestingthatanumericalresponse（starvingthe
predatorinlowseedyears）operatedinF.crenata.Key-factor
analysisrevealedthatpre-dispersalseedpredationhadalarger

effecton seed production perflowerthan did pollination

efficiency.Iusedasimulationmodeltoexaminehow the

magnitudeoffluctuationinthetotalseedcropwouldinfluencethe

pollinationfailurerate,thepredationrateandtheviableseedrate.

ThemeanlevelsoffluctuationoftotalseedcropsofF.crenata

werejustlargeenoughtoprovidemaximum benefitsfrom

predatorsatiationatsomesites.MastseedinginF.crenatathus

appearstobedeterminedbyselectivepressuresfrom itsseed

predators.

３.ToexaminetheproximatefactorscausingmastseedinginF.
crenata,Ianalyzedathirteen-year（１９９０−２００２）timeseriesdatain
relationtobothpreviousreproductionandweatherconditions.In

anautocorrelationanalysisIobservedasignificantnegative

correlationin１-yeartimelagsforthelog-transformedtotalseed
crop.Thisindicatesthatinternalresourcedynamicsareimportant

formastseeding.Astrongnegativecorrelationwasobserved

betweenthetotalseedcropandminimumtemperaturefromlate

Apriltomid-Mayintheyearprecedingflowering.Thecritical

minimumtemperaturefromlateApriltomid-Mayfortotalseed

cropatallfivesiteswasabout１.０ºChigherthanthe２２-year
（１９７９−２０００）meanoftheminimum temperatures,abovewhich
veryfewseedswereproduced.Theseresultsshowthataweather

cue triggersthe cessation ofreproduction in F.crenata.

Regressionmodelsthatincludedreproductioninthepreviousyear

andminimumtemperatureexplained５７.８%−８３.１% ofthetotal
seedcropatthefivesites.Therefore,resourcedynamicsand

weathercuesareclearlyinvolvedinmastseedinginF.crenata.

４.Iexaminedtheeffectofnighttimetemperaturesonflower-
budinitiationinF.crenatabyenclosingfruit-bearingbranchesin

heatedbagsatnight,therebymaintainingaveragenighttime

temperatures of approximately ２ºC above the ambient

temperatures.Heatingwasappliedatnightfrom２１Aprilto２０
May（early３０-day）,２１Mayto１９June（late３０-day）,and２１
Aprilto１９June（６０-day）in２００１.Femaleinflorescenceinitiation
wasinhibitedbythenocturnalheatingintheearly３０-dayandlate
３０-day.However,nocturnalheatingintheearly３０-daywasthe
moreimportantbasedontheoddsratiooftheformerbeingmuch

lowerthanthatofthelatterinalogisticregressionmodel.Male

inflorescenceinitiationwasalsoinhibitedbynocturnalheatingin

theearly３０-day.Ithereforeconcludethatflower-budinitiationin
F.crenatawascontrolledbynighttimetemperaturesbetween２１
Apriland２０May.

Keywords：Faguscrenata,mastseeding,ultimatefactors,

proximatefactors,weathercues
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