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要 旨

モンゴル北部の森林ステップを構成するシベリアカラマツ（Larix sibirica）について，健全木と劣勢木の

枝のアロメトリー特性を比 した。健全木と劣勢木において１次枝の直径と長さの関係に差がなかった一方

で，同じ直径に対するシュート数は劣勢木で少なく，特に長枝において減少が顕著であった。これらのこと

から，劣勢木は長枝を用いたフレームワークの形成よりも，短枝による同化器官の配置を進める傾向にある

と考えられる。また直径に対するシュート数が劣勢木において小さいことから，劣勢木では健全木より通導

面積に対する蒸散面積を小さくしていると考えられる。また当年性長枝数と萌芽長枝数の関係には，健全木

と劣勢木で違いが認められなかったことから，劣勢木においてフレームワーク形成の推進が重要でないこと

が示された。

キーワード：樹勢衰退，１次枝，シュートの機能分化，萌芽長枝

は じ め に

モンゴルはユーラシア大陸地東部の内陸国であり，

その北部は永久凍土が分布する地域の南限に位置す

る。モンゴル北部の多くの地域は森林ステップと

なっており，北向き斜面には永久凍土上に成立した

森林が，南向き斜面には草原が広がっている。森林

と永久凍土は共存関係にあり，永久凍土が存在する

ことで森林の維持に必要な水分供給が行われ，森林

が日射を遮蔽することなどによって永久凍土が維持

されている 。

一方で，森林伐採や人為由来の森林火災の増加に

より森林面積が減少している 。同時に，人為由

来の地球温暖化の影響として，モンゴルにおいても

気温上昇と降水量低下が観測されており ，永久凍

土の融解や水循環プロセス ，炭素循環プロセス

に変化をもたらすことが予測される。さらに，これ

らの地球温暖化の影響は，樹木の成長速度および更

新速度を低下させ，森林生態系の衰退を加速化させ

る 。したがって，カラマツ個体の衰退の兆候を早

期に検出し，生態系レベルへとスケールアップする

体制を整えることは，今後，モンゴルの景観保全を

行う上で重要になると考えられる。

一般に，老齢個体などの樹勢衰退の兆候は，葉量

の減少によって可視的に捉えられる 。カラマツ属

の樹冠は長枝と短枝から構成されており，前者は光

を獲得するフレームワークの形成を，後者は光の効

率的な補足を分担する 。カラマツで

は長枝が短枝になったり，短枝が長枝になったりす

ることが，しばしば生じており ，特に後者は萌芽

長枝と呼ばれ，一般の樹木の萌芽と同様にフレーム

ワークの再構築や維持を果たしている 。このよ

うにカラマツ属の樹冠構成を短枝と長枝に区分しな

がらアロメトリー解析など量的方法に基づいて把握

することは，その形態的適応を論じる上で有効な手

法である。そこで本研究ではモンゴルのシベリアカ

ラマツの劣勢木を対象に，健全木と比 してどのよ

うなアロメトリー特性の違いが生じているのかを明

らかにすることを目的とした。

調査地と方法

１．調査地

本調査は2014年８月，モンゴルの首都ウランバー

トルから北へ50㎞程にあるモンゴル国立大学

（MNU）のUdleg演習林で行った。この地は永久

凍土のある北方林の南限であり，北向き斜面を中心

に森林が分布している。成熟林の主な構成樹種はシ

ベリアカラマツで，先駆種として落葉広葉樹のシラ
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カンバ（Betula platyphyla），ヨーロッパヤマナラ

シ（Populus tremula），また稀にヨーロッパアカマ

ツ（Pinus sylvestris）も含まれる 。

Udleg演習林のなかで林冠の閉鎖していないカラ

マツの純林が形成されており，かつ個体の樹勢に優

劣がある場所を調査地とした。この林分では間伐実

習が行われていたので，MNUから健全木と劣勢木

をそれぞれ１個体ずつ提供いただいた。間伐実習時

の切り株から林齢を推定したところ，約70年生の一

斉に更新した林分であった。

２．測定方法

本研究において健全木とは標準的な大きさおよび

樹冠形態をしている個体であり，劣勢木とは健全木

に比べて枝ぶりが弱く，葉量の少ない個体である。

健全木と劣勢木の樹高はそれぞれ21.5ⅿと19.3ⅿ，

枝下高はそれぞれ16.2ⅿと16.5ⅿ，胸高直径はそれ

ぞれ35.7㎝と29.0㎝であった。供試木を伐採後，健

全木から１次枝を６本，劣勢木から４本，それぞれ

サンプリングし，枝下高，枝長と幹際直径を測定し

た（表１）。

１次枝を幹側から0.5ⅿ間隔で切断し，各切断面

の直径（以下，断面直径），切断面間の１次枝に着

生する短枝，長枝から伸長もしくは分岐した長枝

（以下，長枝）および短枝から変化した長枝（以下，

萌芽長枝）の数を計測した。各切断面までの枝先端

からの距離，枝先端からの各シュート数の積算値を

枝ごとに求めた。

３．解析方法

１次枝先端からの各断面までの枝長と断面直径の

関係，１次枝先端からの各断面までの枝長と各

シュート数の関係，断面直径と積算された各シュー

ト数の関係，長枝数と短枝数の関係，長枝数と萌芽

長枝数の関係について，それぞれの相対成長関係を

次のように解析した。まず計測した数値を常用対数
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表１ 供試１次枝の概要

個体 枝下高（ⅿ） 根本直径（㎜） 枝長（ⅿ） 短枝数 長枝数 萌芽長枝数

健全木 19.7 48.4 2.1 4,231 81 42

17.9 42.4 2.5 8,273 241 88

17.8 39.5 2.8 5,428 244 97

16.5 32.8 2.3 5,648 182 83

14.4 49.4 3.3 7,192 300 170

8.8 38.6 2.3 4,800 204 75

劣勢木 19.2 37.9 2.2 4,552 98 31

16.5 42.4 3.5 3,502 65 36

12.3 29.7 1.8 7,414 116 9

18.2 39.0 3.2 2,981 91 25

図１ 断面直径と枝長の関係

黒丸と白丸はそれぞれ劣勢木と健全木を示す。実線と

点線はそれぞれ劣勢木と健全木の回帰直線を示す。

表２ 共分散分分析の結果

従属変数 共変量
ｎ

健全木 劣勢木

個体

Ｆ値 ｐ値

共変量

Ｆ値 ｐ値

交互作用

Ｆ値 ｐ値

枝長 断面直径 33 23 3.43 0.069 n.s. 234.1 ＜0.001 2.642 0.110 n.s.

短枝数 枝長 33 23 15.73 ＜0.001 207.8 ＜0.001 0.821 0.369 n.s.

長枝数 枝長 33 23 ― ― ― ― 4.071 0.049

萌芽長枝数 枝長 23 16 29.38 ＜0.001 58.5 ＜0.001 0.767 0.387 n.s.

短枝数 断面直径 33 23 5.05 0.029 219.0 ＜0.001 0.582 0.449 n.s.

長枝数 断面直径 33 23 34.14 ＜0.001 148.2 ＜0.001 0.745 0.392 n.s.

萌芽長枝数 断面直径 23 16 27.68 ＜0.001 159.2 ＜0.001 1.282 0.265 n.s.

短枝数 長枝数 33 23 10.23 0.002 223.0 ＜0.001 0.554 0.460 n.s.

萌芽長枝数 長枝数 23 16 2.87 0.099 n.s. 205.4 ＜0.001 3.562 0.067 n.s.

n.s.： ＞0.05， ： ＜0.05， ： ＜0.01， ： ＜0.001
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図２ １次枝の枝長・断面直径に対する各シュート数

黒丸と白丸はそれぞれ劣勢木と健全木を示す。実線と点線はそれぞれ劣勢木と健全木の回帰直線を示す。

表３ 回帰分析の結果

従属変数 独立変数 Tree 切片 （95％信頼区間） 傾き （95％信頼区間） 相関係数 ｎ ｐ値

劣勢木 -1.901 （-2.354，-1.448） 1.508 （1.163，1.852） 0.888 23 ＜0.001
枝長 断面直径

健全木 -1.623 （-1.881，-1.366） 1.223 （1.037，1.408） 0.921 33 ＜0.001

劣勢木 2.994 （ 2.901， 3.087） 1.326 （1.135，1.516） 0.952 23 ＜0.001
短枝数 枝長

健全木 3.293 （ 3.172， 3.414） 1.507 （1.134，1.880） 0.828 32 ＜0.001

劣勢木 1.422 （ 1.285， 1.558） 0.672 （0.394，0.951） 0.725 23 ＜0.001
長枝数 枝長

健全木 1.908 （ 1.804， 2.012） 1.051 （0.780，1.322） 0.811 33 ＜0.001

劣勢木 0.987 （ 0.915， 1.060） 1.305 （1.090，1.520） 0.956 16 ＜0.001
萌芽長枝数 枝長

健全木 1.501 （ 1.323， 1.679） 1.036 （0.459，1.613） 0.631 23 0.001

劣勢木 0.298 （-0.281， 0.876） 2.136 （1.696，2.576） 0.907 23 ＜0.001
短枝数 断面直径

健全木 0.750 （ 0.231， 1.270） 1.926 （1.555，2.296） 0.885 32 ＜0.001

劣勢木 -0.203 （-0.706， 0.301） 1.283 （0.901，1.666） 0.828 23 ＜0.001
長枝数 断面直径

健全木 -0.070 （-0.490， 0.351） 1.485 （1.182，1.789） 0.869 33 ＜0.001

劣勢木 -1.133 （-1.504，-0.761） 1.708 （1.440，1.977） 0.959 16 ＜0.001
萌芽長枝数 断面直径

健全木 -1.279 （-2.092，-0.467） 2.042 （1.481，2.603） 0.861 23 ＜0.001

劣勢木 1.176 （ 0.612， 1.739） 1.290 （0.917，1.663） 0.836 23 ＜0.001
短枝数 長枝数

健全木 1.103 （ 0.833， 1.372） 1.166 （1.033，1.299） 0.955 32 ＜0.001

劣勢木 -0.147 （-0.565， 0.272） 0.900 （0.630，1.171） 0.870 16 ＜0.001
萌芽長枝数 長枝数

健全木 -0.726 （-1.027，-0.425） 1.163 （1.018，1.308） 0.967 23 ＜0.001
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に変換し，共分散分析を用いて個体間差の有無を検

定した。次に回帰分析を用いて切片，傾きおよび相

関係数を求めた。このとき，傾きと切片については

95％信頼区間を求めた。これらの解析は統計解析ソ

フトEZR を用いて行った。

結 果

図１に１次枝の断面直径と枝長の関係について示

した。共分散分析の結果，健全木と劣勢木とで断面

直径と長さの関係に差はみられなかった（表２）。

図２に１次枝の枝長と各シュート数，１次枝の断面

直径と各シュート数の関係を示した。また，これら

の共分散分析の結果を表２に，回帰分析の結果を表

３に示した。まず短枝数に関する枝長および断面直

径の関係はともに傾きに有意差がなく，劣勢個体で

小さな値を示した（表２）。この断面直径に対する

短枝数の傾きは，いずれの個体でも2.000と有意な

差が認められず（表３），短枝数は枝の断面積に比

例するといえる。次に長枝数に関する枝長の関係で

は，傾きが異なるという交互作用が検出されたので

共分散分析を適用できなかったが，図２から劣勢個

体で長枝数が少なく，かつその差は枝長が大きくな

るにつれて拡張した。一方，断面直径に対する長枝

数は劣勢個体が有意に小さかった（図２，表２）。

最後に萌芽長枝数の枝長，断面直径に対する関係は，

いずれも劣勢個体で小さかった（図２，表２）。す

なわち全ての関係において，同じ断面直径または枝

長であれば，シュート数は劣勢木で少なかった。こ

のことから劣勢木は，健全木と同様に１次枝によっ

て樹冠を拡張したとしても，その後に葉を配置・展

葉していく過程で健全木に劣っていることが分かっ

た。

図３に長枝数と短枝数の関係を示した。共分散分

析の結果，健全木と劣勢木の切片に有意差がみられ，

長枝数が同じと仮定した場合，同じ空間内に着生す

る短枝の数は，健全木よりも劣勢木で有意に多かっ

た（表２）。これらから劣勢木は，全シュートに占

める短枝の割合が高く，全体像としては，まばらに

分岐した枝の中に葉を充塡する傾向を示すといえる。

なお，いずれの個体においても短枝の割合は95％以

上であった（表１）。

図４に，長枝数と萌芽長枝数の関係を示した。長

枝数に対する萌芽長枝数に有意な関係がみられたが

（表３），両者の関係には健全木と劣勢木で有意差

は認められなかった（表２）。

考 察

本研究では永久凍土地帯に生息するシベリアカラ

マツの健全木と劣勢木のアロメトリーを比 した。

その結果，長さと太さの関係には違いが認められな

かったが（図１，表２，表３）劣勢木のほうがより

少ない長枝や短枝の数を示した。その傾向は特に長

枝で傾きが有意に異なり，健全木との差が強く認め

られた（図２，表２）。

多くの研究で示されるように 本研究でも短枝の

数が長枝の数を大きく上回っており（表１），短枝

の数を葉の指標として考えることができる。パイプ

モデルによると葉量は，それを支える木部断面積と

比例する 。本研究において，断面直径に対する短

枝数のべき数は2.000と有意に異ならないことから

（表３），パイプモデルを支持する結果であると考

えられる。それぞれの個体のシュート数は木部断面

積に比例するが（表２），健全木と劣勢木では比例

係数が異なっていた。この比例係数は，短枝数が葉

量の指標となると仮定すれば，単位枝基部断面積あ

たりの葉乾重の比であり，水分通導と関連した値で

あるHuver value を表現していることになる。本

研究において同じ木部直径に対する短枝数は劣勢木

図３ 長枝数と短枝数の関係

黒丸と白丸はそれぞれ劣勢木と健全木を示す。実線と

点線はそれぞれ劣勢木と健全木の回帰直線を示す。

図４ 長枝数と萌芽数の関係

黒丸と白丸はそれぞれ劣勢木と健全木を示す。実線と

点線はそれぞれ劣勢木と健全木の回帰直線を示す。
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において少ないことから（図２，表２），Huber
 

valueは健全木よりも劣勢木で大きくなる。一般に，

健全でない樹木は枝の伸長量および枝に対する葉量

が少なく ，本研究の結果もこれと一致するといえ

る。すなわち乾燥した環境においてシベリアカラマ

ツの劣勢木は木部に対する葉への配分を小さくして

おり，通導面積に対する蒸散面積をより小さくする

という観点から，水分生理学的に合理的な配分戦略

を取っていると考えられる。

一方，長枝は枝のフレームワークの形成に，短枝

は形成されたフレームワークへの葉の充塡に，それ

ぞ れ 機 能 分 化 し て い る と 考 え ら れ て い

る 。本研究の劣勢木においては，長

枝および短枝の両方が減少していたが，両者の関係

（図３）から長枝の方がより減少していると考えら

れる。これを検証するため表３の推定式に基づき，

枝長に対する長枝数および短枝数を計算し，短枝数

の割合を推定した。その結果，長さ２ⅿの枝の場合，

優勢木では96％であるのに対し，劣勢木では98％と

後者でより大きくなった（図５）。シュートの機能

分化の考え方に従えば，シベリアカラマツの劣勢木

はフレームワークの形成よりも葉の充塡を優先して

いると考えられる。さらに，フレームワーク形成を

通じて枝分かれの修復と維持を行う萌芽長枝の数が，

特に劣勢木で多くも少なくもなかったことは（図

４），フレームワーク形成自体の優先度が重要でな

かったこと（図３）との関連を示唆しているのかも

しれない。ただし，この点については衰退の程度に

よって異なっている可能性もあり，カラマツ萌芽長

枝の特性と合わせて今後も検討が必要であると考え

られる。
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Branching properties of declining  trees in northern Mongolian
 

Boreal Forest
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Summary
 

We compared in allometry of branches between healthy and declining trees of Larix sibirica growing
 

in the forest-steppe ecotone of northern Mongolia.Between them,there was no difference in the ratio of
 

primary-branch length to the diameter.By contrast,compared with healthy trees,declining trees showed
 

the smaller ratio of the number of shoots,particularly long shoots,to the primary-branch diameter.These
 

findings indicate that declining trees have a smaller Huber value(i.e.xylem cross-sectional area per unit
 

leaf area)and give a higher priority to the production of short shoots as an assimilation organ over
 

architectural development by long shoots.In addition,there was no difference in the relation of the number
 

of short-shoot-derived long shoots to the number of current-year long shoots,suggesting that declining
 

trees don’t place importance on developing their architecture.

Key words:declining tree vigor,primary branch,functional shoot differentiation,shoot reversion
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