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要  旨 

富士山の森林限界植生は、雪崩の影響を強く受けている。林冠木のみを破壊するような表層雪崩の発生は、その

林床に生育していた植物に劇的な環境変化を与える。弱光環境に耐えうるように適応した極相種では、雪崩によっ

て生じた強光環境に対する生理生態的特性の応答が限定的であり、物質生産が制限されることが予想される。これ

を検証するために、雪崩撹乱で生き残った極相種シラビソ（Abies veitchii）の稚樹と、撹乱後に実生更新したカ
ラマツ（Larix kaempferi）の稚樹について、光合成・蒸散速度、木部圧ポテンシャル、通導コンダクタンス、葉
の窒素含量を比較し、雪崩撹乱後の環境が両種に与える影響を明らかにした。生育地でのシラビソの純光合成速度、

蒸散速度、気孔コンダクタンスは、カラマツよりも低い傾向を示した。また、カラマツと比べて、シラビソの飽和

純光合成速度、光合成の窒素利用効率、水の通導コンダクタンスは低かった。シラビソの低い純光合成速度の要因

の一つは、飽和純光合成速度の低さであり、これは主に、（1）光合成系タンパク質への窒素分配の少なさ、（2）葉

内での CO2の拡散制限、（3）強光阻害によって引き起こされたと考えられる。（1）と（2）は、シラビソが厚い葉を

持つことに関連した性質であり、（3）についてはクロロフィル蛍光の最大量子収率の低下から確かめられた。また、

シラビソの日中の気孔コンダクタンスはカラマツよりも低かったが、気孔閉鎖による葉内 CO2濃度の低下は小さく、

両種の純光合成速度の違いは、主に光合成能力の違いによることが明らかになった。シラビソは、雪崩によって生

じた強光環境への十分な順化能力を持たず、その個葉の物質生産は撹乱後に定着したカラマツよりも低いことが示

された。 
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序  論 

富士山の森林限界付近の森林では、亜高山帯の先駆種で

あるカラマツ（Larix kaempferi）がしばしば優占し、極相種
であるシラビソ（Abies veitchii）の森林へと遷移する様々な
途中相が見られる（Ohsawa 1984; Nakamura 1985）。カラマツ
の実生は強い乾燥耐性によって地面表層の乾燥が著しいス

コリアの裸地に定着し生育できるが（Yura 1988, 1989）、耐
陰性が弱く林床では生育できない。一方、シラビソは乾燥

耐性が弱いため裸地では定着できないが（Yura 1988, 1989）、
閉鎖林冠下でも生育が可能な強い耐陰性を持つため、林床

に定着し生育することができる（例えば Kohyama 1983; 
Narukawa and Yamamoto 2001; Miyadokoro et al. 2003）。 
富士山の森林限界植生は雪崩の影響を強く受け、雪崩の

規模や頻度に応じて様々な植生パターンを生じることが知

られている（梨本・石井1999; Tanaka et al. 2007）。個々の植
生パターンは、雪崩がもたらす植生破壊や環境変化のタイ

プと、その後の植生回復プロセスを反映していると考えら 
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れる。例えば前述したシラビソが林床に生育するカラマツ

林において、雪崩が林冠木を破壊した場合には、生き残っ

たシラビソの実生や稚樹は劇的な光環境の変化を経験し、

カラマツは実生更新の機会を得ることになる。雪崩撹乱後

の植生回復プロセスには、個々の植物の成長や生残を決め

る様々な生理生態的特性が深く関わり、それらはそれぞれ

の個体群の拡大速度に影響していると考えられる（例えば 
Bazzaz 1979; Canham 1989; Whitmore 1989）。特に、植物の成
長は物質生産によって基礎づけられているので、雪崩によ

って作り出された撹乱条件下に生育するシラビソやカラマ

ツが、その生理生態的特性を順化させ、物質生産を維持す

るかどうかは雪崩撹乱後の植生回復プロセスに強く影響す

ることが予想される。したがって、雪崩による撹乱後の環

境がシラビソとカラマツの実生や稚樹の生残や物質生産に

どのような効果を持つかは、富士山の森林限界付近におけ

る森林の遷移過程を理解するための重要な要素である。 
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撹乱によって裸地化した場所では日射が強くそれに伴っ

て葉温は上昇し、植物は高い蒸散を要求される。強光環境

で高い光合成を維持するためには、高いルビスコ含量や活

性を持つことに加えて、蒸散による水分損失を補償する効

率の良い水分利用が必要である（Maherali et al. 1997; Naidu 
and DeLucia 1997; Shimizu et al. 2005）。一般に、植物は、個
体や個葉レベルでの形態的・生理的特性を環境条件に応じ

て順化させる能力を持つ（例えばSprugel et al. 1996; Naidu 
and DeLucia 1997; Rijkers et al. 2000; Kikuzawa 2003）。しかし、
強光環境での生育に適応した先駆種と比べて、弱光環境に

耐えうるように適応した極相種では、強光環境に対する生

理生態的特性の応答が限定的である可能性が高い。実際、

大規模な表層雪崩によって森林が破壊された場所では、し

ばしば多数のシラビソ前生稚樹が生残するが、その成長は

撹乱後に定着したカラマツに比べ著しく低いことが観察さ

れる。したがって、雪崩によって生じた強光環境は、強光

ストレスや乾燥ストレスなどによって、極相種であるシラ

ビソの物質生産を制限していることが予想される。 
そこでこの予想を検証するために、私たちは、同じ雪崩

跡地に生育する極相種のシラビソと先駆種のカラマツにつ

いて、生育地における光合成・蒸散速度とシュートの水ポ

テンシャル（Ψshoot）の日変化を比較し、それぞれの種の光

合成特性と水利用特性を解析し、強光環境が両種の物質生

産に与える影響を明らかにした。それに基づいて、2 種の
生理生態的特性の違いが撹乱後の森林回復過程に与える効

果について考察した。 
 
材料と調査地 

シラビソは、本州・四国の亜高山帯域に分布する常緑針

葉樹であり、富士山では亜高山帯の極相林で最も優占する

種である（Ohsawa 1984）。落葉針葉樹のカラマツもまた、
亜高山帯林の構成樹種であり、先駆種として富士山の遷移

初期相で卓越する。 
調査は、富士山北斜面の標高 2,250 m付近にあるカラマ
ツ林の大規模な倒木地でおこなわれた（35º 23’ N, 138º 43’ 
E）。この倒木地は 1998年 4月に発生した表層雪崩よって
形成され、この時の雪崩はカラマツ林の高木のほとんどを

倒伏させたが、林床植生への直接的なダメージを与えなか

ったため、林床に定着していたシラビソ稚樹の多くは生残

した（梨本・石井 1999）。林冠の撹乱から 7年が経過した
2005年には、倒木した幹の間の地表に樹高約1 m未満のシ
ラビソ前生稚樹や、撹乱後に実生更新したカラマツ稚樹が

生育していた。調査地の月平均最高・最低気温は、1971-2000
年の富士山山麓の河口湖測候所（標高 860 m、平均降水量
1,508 mm）の観測データから、0.6℃/100 mの気温の逓減率
を用いて推定すると、それぞれ13.8℃（8月）および－8.8℃
（1月）である。また、2006年8月に地上1 mで撮影され
た全天写真を用いて計算した調査地の開空率は 68.5％であ
る。調査地の中で樹高30-40 cm程度のシラビソとカラマツ

稚樹を無作為に選び、それら稚樹の上部にある自己被陰の

ない当年生シュートを以下の測定に用いた。 
 
方 法 

生育地での光合成・蒸散速度と水ポテンシャルの日変化 

2005年8月11日、光合成・蒸散速度とシュートの水ポテ
ンシャル（Ψshoot）の日変化を測定した。シラビソとカラマ

ツそれぞれ 4個体を選び 1個体につき 1本の当年生シュー
トに標識し、それらについて、午前 6時から午後 5時まで
1-2時間おきに携帯型ガス分析装置（Li-6400, Li-Cor Inc.）を
用いて、光合成・蒸散速度を測定した。この時、枝を含め

た約10～20枚の当年葉を測定チャンバー内に収めて測定し
た。この測定と同時に、測定したシュート近傍の光量子フ

ラックス密度（PPFD）を光量子センサー（IKS-27, 小糸工
業）で、また気温とシラビソとカラマツの葉温を、銅-コン
スタンタン熱電対（Tタイプ, 林電工）によって終日測定し
た。PPFD、気温、および葉温の測定値は5分間隔でデータ
ロガー（THERMODAC-E, 江藤電機）に記録した。全ての
測定が終了した後、測定に用いたシュートを採取し、葉面

積と乾燥重量を測定した。光合成・蒸散速度の測定とほぼ

同じ時刻に、測定個体の近くの同サイズの個体から各種4-5
本のシュートを採取し、プレッシャーチャンバー(PMS-600, 
Plant Moisture Stress)を用いて、Ψshootを測定した。 
 
光合成能力と土壌からシュートまでの水分通導能力の測定 

2005年8月上旬、山梨環境科学研究所（標高約1,000 m）
の実験室において、Li-6400を使用して、制御環境下でシラ
ビソとカラマツの飽和純光合成速度（Amax）を測定した。測

定に用いた枝は、前日の午前10時頃に採取し、その場で水
切りして、全体をポリ袋で覆い吸水させたまま持ち帰り、

暗所に一晩置いた。測定中の気温は 28.1 ±0.8℃、VPDは 1 
kPa 以下に維持された。チャンバー内に導入する CO2濃度

を370 µmol mol-1に保ち、LED光源（Li-6400-02B, Li-Cor Inc.）
を用いて、葉に照射するPPFDを0-1,200 µmol m-2 s-1の間で

段階的に変え、光合成速度の光応答曲線を作成し Amaxを決

定した。また、飽和光下（PPFD；シラビソ1,200 µmol m-2 s-1, 
カラマツ1,600 µmol m-2 s-1）で、導入CO2濃度を段階的に

50-1,200 µmol mol-1の間で変化させることによって、光合成
の葉内 CO2濃度（Ci）応答曲線（A-Ci曲線）を作成した。

最大カルボキシレーション速度（Vcmax）は、A-Ci曲線の低

Ci領域（Ci<320 µmol mol-1）をFarquharの個葉光合成モデル
(Farquhar et al. 1980)で回帰することによって算出した（例え
ばHarley et al. 1992; Niinemets and Tenhunen 1997; Frak et al. 
2001; Manter and Kerrigan 2004）。Farquharの個葉光合成モデ
ルのパラメータであるミカエリス定数(KC, KO)とCO2補償点

（Γ*）は、Sharkey et al. (2007)に従って算出した。標高1,000 
m、大気圧89.67 kPa、気温28℃の条件下でのパラメータ値
は、それぞれKC=37.72 Pa, KO=18.24 kPa, Γ*=3.70 Paであっ
た。光合成速度の測定終了後、用いた試料の葉面積を測定
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し、70℃で48時間以上乾燥したのち重量を測定し、さらに
炭素窒素分析器（Sumigraph NC-950, 住化分析センター）を
用いて、葉内全窒素量を測定した。 
土壌からシュートへの水の通導性能を調べるため、2005
年9月13日、夜明け前の午前5時から午後2時までの間に、
調査地において自然条件下での蒸散速度とΨshootを上記の

日変化測定と同様の方法で測定した。蒸散速度の測定をお

こなったシュートは、測定後すぐに採取し、それを用いて

Ψshootを測定した。 
 
統計解析 
光合成の飽和光強度を調べるため、測定をおこなった最

も高い光強度での純光合成速度と、各光強度での純光合成

速度との差について t検定をおこない、有意差を示さない光
強度では、光合成が飽和していると判定した。光合成特性

および回帰直線の傾きの種間差は、t検定によって検定した。 
 
結 果 

生育地での光合成・蒸散速度と水ポテンシャルの日変化 
測定日の午前11時ころまでは晴天であったが、以降は雲
が多くなり時おり日が陰った。日中の PPFD は、午前 6:30
以降には500 µmol m-2 s-1を超え、正午までの大半において、

500-2,500 µmol m-2 s-1の強い光強度を示した（図1-a）。日中 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 1 2005年 8月 11日の微気象と葉温。（a）光量子フラックス密
度（PPFD）。（b）気温（Tair）、葉温（Tneedle）と、葉温と気温の差

（Tneedle-Tair）。シラビソとカラマツの葉温の日変化に、ほとんど違

いが見られなかったため、Tneedle-Tairはシラビソのみ表示した。 
 

の気温（Tair）は20.0℃前後であり、午前11時頃に最高気温
25.3℃を記録した（図 1-b）。また、葉温（Tneedle）は、日中

はシラビソとカラマツでほぼ同様の値を示し、葉温と気温

との差（Tneedle－Tair）は午前10時ころに最も大きかった。 
シラビソの純光合成速度（A, µmol CO2 m-2 s-1）、蒸散速度

（E, mmol m-2 s-1）、気孔コンダクタンス（gs, mol m-2 s-1）は、

日中ほとんど常にカラマツよりも低い傾向にあった（図2）。
両種のAとEは、午後よりも午前に高い傾向を示した。ま
た、両種の gsは、午前 8時台に比較的高い値を示したが、
葉温と気温の差が最大となった午前10時頃から正午頃まで
低下した。Ψshootは、シラビソ、カラマツともに夜明け（日

の出時刻；午前4時53分）後に急激に低下し、午前8時以
降の午前中を通して両者のΨshootは同程度に低かった。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図2 2005年8月11日の純光合成速度（A）、蒸散速度（E）、気孔
コンダクタンス（gs）、木部圧ポテンシャル（Ψplant）の日変化。

●はシラビソ、○はカラマツを示す。平均値と標準偏差を示す

（n=4）。 
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図3 2005年8月に測定された、純光合成速度（A）の光応答曲線。
測定時の外部CO2濃度は360 µmol mol-1に設定した。●はシラビ
ソ、○はカラマツを示す。平均値と標準偏差を示す（n=4）。 

 
 
 
表1 光飽和時の純光合成速度（Amax, PPFD=1,600 µmol m-2 s-1）、葉

内全窒素量（Nneedle）と、Amax時の光合成の窒素利用効率（PNUE）、
最大カルボキシレーション速度（Vcmax）と、葉面積あたりの乾燥

葉重（LMA）。これらすべての測定には、光合成速度の光応答曲
線を測定した葉を用いた。値は平均値(標準偏差)を示す（n=3-4）。 
 

 

 

 

 

 

 

 

 
光合成特性と水利用特性 
シラビソのAは、約300 µmol m-2 s-1の光強度で飽和した

のに対し、カラマツの飽和光強度は800 µmol m-2 s-1以上だ

った（図 3）。シラビソとカラマツの光合成特性を表 1に示
す。シラビソにおいて、飽和純光合成速度（Amax; µmol CO2 m-2 
s-1, PPFD=1,600 µmol m-2 s-1）はカラマツよりも有意に低かっ

た（P<0.001）。葉面積あたりの葉内全窒素量（Nneedle, g m-2）

において、シラビソとカラマツの間に有意差は見られなか

った（P=0.108）。したがって、飽和光下での光合成の窒素
利用効率（PNUE; Amax/Nneedle）は、カラマツよりもシラビソ

の方が有意に低かった（P<0.001）。また、シラビソの個葉
の最大カルボキシレーション速度（Vcmax）は、カラマツよ

りも有意に低かった（P<0.001）。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図4 2005年9月13日に測定された、木部圧ポテンシャル（Ψplant）

と蒸散速度（E）の関係。●はシラビソ、○はカラマツを示す。
また、実線はシラビソの回帰直線（y=-0.38-0.41x, r2=0.73）、破線
はカラマツの回帰直線（y=-0.50-0.26x, r2=0.76）を示す。 

 
 

2005年9月に測定されたEと、その時のΨshootの関係を図

4 に示す。シラビソ、カラマツともに、EとΨshootの間に負

の相関が見られ（P<0.0001）、両者の回帰直線の傾きには有
意差がみられた（P<0.01）。土壌の水ポテンシャルが一定で
あり、蒸散速度が土壌からシュートへの水輸送速度に等し

いと仮定した時、回帰直線の傾きの逆数に負符号をつけた

値は、土壌からシュートへの通導コンダクタンス（Ksp）を

表す。Kspは、シラビソで2.44 mmol m-2 s-1 MPa-1、カラマツ

で3.81 mmol m-2 s-1 MPa-1であり、カラマツの方が大きかっ

た。 
 

 

考 察 

雪崩跡地の強光環境下で生育するシラビソとカラマツ稚

樹の、光合成速度の日変化と生理生態的特性を比較した結

果、シラビソの Aは、日中を通して常にカラマツよりも低
かった（図 2）。測定日の雪崩跡地では、日中の大半の光強
度は両種の光合成の飽和光強度に近かったので（図 1）、シ
ラビソの低い Aの要因の一つは Amaxの低さ（表 1）である
と考えられる。Amaxの違いは、主に（1）光合成系の主要な
タンパク質であるルビスコの量や活性の違い（例えば

Ishibashi et al. 1996; Warren and Adams 2001; Makino et al. 
2003）、（2）葉内での CO2拡散コンダクタンス（gi）の違い

（例えばHanba et al. 2002）、（3）強光阻害の程度（例えば
Mulkey and Pearcy 1992）などによって説明される。ルビス
コなどの光合成系タンパク質の量には、その重要な構成要

素である葉の窒素の量が強く影響している（Evans 1989; 
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Hikosaka and Terashima 1996; Poorter and Evans 1998）。一方で、
窒素は、細胞壁内のタンパク質をはじめとする構造に関わ

る部位へも分配され、葉面積あたりの乾燥葉重（LMA）が
大きい葉ほど非光合成系への窒素分配が大きい例が報告さ

れている（Onoda et al. 2004; Takashima et al. 2004）。さらに常
緑葉のような長寿命の葉は、機械的強度を得るためLMAが
大きい傾向にあることも知られている（Reich et al. 1991; 
Wright and Cannon 2001）。本研究でも常緑で長寿命の葉を持
つシラビソの LMAはカラマツよりも大きかった（表 1）。
したがって、シラビソの葉の非光合成系への窒素分配はカ

ラマツより大きく、ルビスコを含む光合成系への窒素分配

がカラマツより小さい可能性が高い。また、葉内全窒素量

（Nneedle）には両種間に違いが見られなかったにも関わらず、

シラビソのVcmaxがカラマツの半分以下であることも（表1）、
シラビソの葉内窒素の光合成系への分配率が低いことを示

唆している。この低い分配率が、シラビソの低い Amaxをも

たらす原因の一つなのだろう。 
また、giが小さいことも Amaxの低下の原因となりうる。

葉の厚さと giの間の負の関係が指摘されていることから

（Syvertsen et al. 1995）、大きなLMAを持つシラビソの gi

はカラマツと比べて小さいと推測される。したがって、シ

ラビソの低い Amaxのもう一つの要因として、低い giが考え

られる。さらに、撹乱地の強光条件下にあるシラビソにお

いて、クロロフィル蛍光の最大量子収率（Fv/Fm）は、隣接
するカラマツ林の林床にあるシラビソ稚樹と比べて低い傾

向にあった（三田村, 未発表）。このことは、強光条件下の
シラビソでは光化学系の強光阻害により、光合成系の活性

が低下している可能性を示唆する。すなわち、これら 3 つ
の要因が複合した結果が、シラビソとカラマツとの間のAmax

の違いをもたらしていると考えられる。 
野外での高い光合成速度を達成するためには、高い Amax

を持つことに加えて、日中に気孔開度を高く保つことも重

要である。シラビソではカラマツに比べ、日中の気孔コン

ダクタンスが低く（図2）、これが気孔でのCO2拡散を制限

し、低いAをもたらした可能性が考えられる。その一方で、
気孔コンダクタンスの低下（気孔閉鎖）は、蒸散による水

の損失を抑えるために不可欠である。土壌-植物-大気の水連
続体（SPAC; soil-plant-atmospheric continuum）の観点から、
蒸散は以下の式で表される（例えば Ishida et al. 1992; Saito et 
al. 2003）： 

spshootsoil KE )( Ψ−Ψ=  

この式において、Ψsoil－Ψshootは土壌とシュートの水ポテン

シャルとの差を示す。すなわち、蒸散速度は、Ψsoil－Ψshoot

（Kobayashi and Hori 2000; Saito et al. 2003）やKsp（Reich and 
Hinckley 1989）に依存する。日中のΨshootはシラビソとカラ

マツで同程度に変化していたことから（図 2）、Ψsoil－Ψplant

の種間差は小さいだろう。それに対して、Kspはカラマツの

ほうが大きく（図 4）、カラマツは高い Kspを持つことで、

気孔を開き高い Eを達成することを可能にしていると考え
られる。日中に葉温と気温との差が大きくなると両種とも

にgsが低下する現象が確認された（図1, 2）。カラマツのgs

の急激な低下は、水分損失に対する速やかな気孔制御を示

している。一方、gsの低下が比較的穏やかなシラビソでは、

気孔閉鎖反応が遅いと考えられる。その結果、雪崩跡地の

ような明るく、蒸散速度が大きくなりやすい環境下でも、

カラマツは、急速な気孔閉鎖によって致死的な水分欠乏の

回避が可能であるのに対して、気孔の閉鎖反応が遅いシラ

ビソでは、致死的なΨshootの低下を避けるためにも、日中の

最大gsを低く抑制していると推測される。 
 このシラビソの低い gsは、カラマツとの間の Aの差を大
きくする主な要因にはなっていなかった。CO2固定効率

Vcmaxの低いシラビソでは葉内の CO2消費速度が低く、気孔

が閉鎖した傾向にあってもCiの低下が少なく低gsによる光

合成制限は強くはなかった。例えば、最も gsが低下した時

（午前10時付近）のCiを用いて、標高1,000 mで測定した
A-Ci曲線から、気孔による光合成制限が存在しない状態のA
（gs=∞; Ci=360 µmol mol-1）に対する実際のAの割合は、カ
ラマツでは64.1％であったのに対して、シラビソでは80.2％
を達成していた。したがって、シラビソとカラマツが生育

地において示す Aの違いは、気孔によるCO2拡散制限では

なく、Amaxの違いによってもたらされていると考えられる。 
本研究は、シラビソの光合成特性や水利用特性は、カラ

マツのそれに比べて強光環境での物質生産に適合していな

いことを示した。すなわち、シラビソは、強光や乾燥スト

レスへの十分な順化能力を持たないことが明らかになった。

この特性は、結果的に多種との競合において不利に働き、

雪崩撹乱後の植生回復プロセスに対するシラビソの貢献を

小さくしているだろう。実際にシラビソの幹の伸長成長は、

撹乱後に実生更新したカラマツより明らかに小さい（三田

村, 未発表）。今後、それらのカラマツによって林冠が形成
され、シラビソがカラマツ林の下層に残された場合、シラ

ビソが持つ生理生態的特性は、被陰環境での物質生産には

適するかもしれない。したがって、シラビソが遭遇する様々

な光環境への生理生態的特性の環境応答を比較し、様々な

遷移段階における物質生産様式を明らかにすることが､撹

乱後から極相林への発達メカニズムを理解するために必要

である。 
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