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１ はじめに 

日本の冷温帯林を代表する樹種であるブナの種子生産は顕著な豊凶性を示し（橋

詰，1987）、5～7 年の間隔で豊作になるとされる（前田，1988）。また、豊作年には

比較的広範囲で個体間の同調した開花がみられるのが特徴である（鈴木，1989）。 

ブナの豊凶現象の進化的意義として複数の仮説が提案されているが、中でも捕食

者飽食仮説を支持する報告が多い（寺澤，1997；八坂ら，2001；Yasaka et al.，

2003；Kon et al.，2005a；杉田，2005）。これは開花数を年間で変動させることで、

開花数の少ない年に捕食者の密度を低下させ、翌年の大量開花時に捕食を免れ、多

くの健全な種子が残るとする仮説である（Janzen，1971）。この仮説が成り立つた

めには、捕食者がスペシャリストである必要があるが、寺澤ら（1995）は、ブナの

結実を阻害する最大の要因がブナの花を専ら摂食するブナヒメシンクイによる食

害であると報告している。さらに、豊作年の前年は必ず開花数が少ない傾向にある

ことから、ブナヒメシンクイの個体数が減少した結果、翌年の大量開花年には多く

の花が捕食の回避に成功しているといえる（Yasaka et al.,2003；杉田，2005）。 

ところが、Yasaka et al.（2003）や杉田（2005）のデータをみると、豊作年以外

にも大規模な開花は起きている。しかし、このときの花は大部分が捕食を受けて健

全種子はほとんど残っていない。こうした年の前年には中規模な開花が起きている

ので、種子捕食者の密度を十分に低下させることができずに捕食の回避に失敗した

と考えられる（八坂ら，2001；Yasaka et al.，2003）。このような現象は他の地域

のデータにもみとめられるため（梶ら，2001；杉田，2005）、ブナ林に共通する現

象と考えられる。したがって、小中規模開花年に注目すれば、ブナは必ずしも捕食

の回避に成功していない。従来このような小中規模開花はほとんど報告されてこな

かった（ただし大山，2006）。このような開花がなければ、おそらくブナはより頻

繁に繁殖を成功させていると予想される。また、ブナ種子は動物の餌資源として生

態系に及ぼす影響が大きく（正木・柴田，2005；Kon et al.，2005a）、特にげっ歯

類や（星崎，2006）、ツキノワグマ（Oka et al.，2004）の行動との関係が指摘さ

れている。そのため豊凶の生態的意義やメカニズムを明らかにしようとするときに、

小中規模開花を無視することはできない。 

小中規模開花の実態は既に大山（2006）によって明らかにされている。これによ

れば、小中規模開花年には林分の多くの個体が少量ずつ開花するのではなく、むし

ろ林分の一部の個体が比較的多くの花を咲かせていた。これらの個体は大規模開花

年にも周囲の個体と同調して開花していたため、他よりも頻繁に開花するものと言

える。このことから大山（2006）は、小中規模開花はより開花頻度の高い特定の個

体が起こすと結論した。本報告ではこの結果を踏まえて、ブナ林で小中規模開花が



起こるメカニズムを明らかにすることを目的とした。 

ブナ林で顕著な豊凶が起きるメカニズムとして、気象合図説が必要と理解されて

いる（今，2009）。気象合図説とは、広範囲で感知できるなんらかの気象条件が開

花の合図となっているとする仮説である（Ashton et al.，1988；Piovesan and Adams，

2001；Richardson et al.，2005；Kon et al.，2005b；Masaki et al.，2008）。ブ

ナでは、花芽分化時期の気温の高低が翌年の開花を誘導すると報告されている（Kon 

et al.，2005b； Masaki et al.，2008）。東北のブナ林では、Masaki et al.（2008）

が夏（7～8 月）の例年よりも高い気温が翌年の開花を誘導する気象合図であるとし

ている。Masaki et al.（2008）は夏の高温の指標に HTSM（daily hottest temperature 

in summer；7～8 月の日最高気温の平均値からの偏差が連続して正になった日数分

の積算温度が最高の値，単位℃）を提案し、これが 58.8℃を上回ると翌年に大規模

開花する確率が高いとした。 

しかし、開花基準を林分で一律に評価する Masaki et al.（2008）の気象合図では、

一部が開花する中規模開花を説明できない。つまり HTSM が 58.8℃に達していなくと

も特定の個体が開花することを説明できない。一部の特定個体が頻繁に開花する現

象を説明するには、開花に必要な気温の閾値が個体ごとに異なっている可能性があ

る（以下，閾値仮説とよぶ）。同一林分で同じ環境を経験しているにもかかわらず個

体によって開花頻度が異なるのは、個体によって開花に必要な HTSM の閾値が異なっ

ているとする考えである。この場合は閾値が低く開花しやすい個体は HTSM が 58.8℃

に届かない年にも開花できるため、小中規模開花を起こすと言える。 

本研究では、ブナ林で小中規模開花が起きるメカニズムを明らかにすることを目

的とした。最初に、本研究で対象とした山形県の調査林分においても Masaki et al.

（2008）が提案した気象合図説が支持されることを示した上で、小中規模開花を実

現している特定個体の抽出を個体レベルの開花履歴を復元することで行った。その

結果と気象データを検証することで閾値仮説が成り立つか検証した。 

 

２ 研究方法 

調査地 

山形県鶴岡市（旧東田川郡櫛引町）の樹齢約 100 年のブナ二次林（北緯 38 度 37

分 16 秒，東経 139 度 55 分 17 秒，標高約 580m，以下櫛引林分）と山形大学農学部

附属やまがたフィールド科学センター上名川演習林の樹齢約 90 年のブナ二次林（北

緯 38 度 33 分 4 秒，東経 139 度 53 分 7 秒，標高約 810m，以下谷地幅林分）で開花・

結実調査を行った。両林分は直線距離にして約 6ｋｍ離れており、これらは演者ら

が継続して林分開花量を調査している林分である。各年度における両林分の開花数

には、有意な正の相関関係があるため（P＜0.001，R2＝0.93）、本報告の以下の解析

では両林分を同じ地域のブナ林とみなした（大山，2006）。 

対象林分の各年の開花数を調べるため、開口部 0.5 ㎡のシードトラップを 50 基、

1999～2007 年の 6 月下旬から 11 月下旬まで設置した。9 月中旬から 11 月下旬まで

に約 3 回落下物の回収を行い、回収した殻斗果と種子は実験室に持ち帰り、八坂ら

（2001）の手法に従って未成熟、健全、虫害、シイナに分類した。これらを合計し



たものは、開花雌花数とほぼ等しいと考えられるので、以下ではこれらの合計を開

花数とした。ただし 1999 年と 2000 年は殻斗果、種子の分類が行われなかった。ま

た、本研究では松井（2009）の作柄基準に従い、350 個/m2 以上の開花を大規模開花、

90 個/m2 以上 350 個/m2 未満の開花を中規模開花、90 個/m2 未満の開花を小規模開花

と定義した。 

(1) 枝の採取と雌花序痕による過去の開花の推定 

小中規模開花年に開花する個体を調べるため、対象林分の林道沿いからランダ

ムに 72 個体を開花履歴調査木として選出した。これらは演者らが継続して開花

調査している個体である（大山，2006）。 

個体ごとの開花量とその履歴の評価には雌花序痕を利用した（小山ら，2001；

大山，2006；小山，2008）。雌花序痕とはブナの年枝に残る雌花序の痕跡のことで、

採取した枝の芽鱗痕を手がかりに年枝を過去に遡ることで過去 5～6年程度までの

開花状況を推定することができる（小山ら，2001；小山，2008）。また、雌花序痕

を利用すると、シードトラップと異なり個体ごとに開花特性を調べることができ

る利点がある（小山ら，2001；大山，2006；小山，2008）。雌花序痕をカウントす

るため、2004 年、2005 年および 2007 年の 11 月に上記の 72 個体から 1 個体当た

り 30cm 以上を目安に枝を採取した。個体の開花量の多少は小山ら（2001）の手法

に従い、以下のように評価した。個体においてそれぞれ対応する年枝ごとに観察

した全ての年枝数を母数として、このうち雌花序痕が一つでも確認された年枝数

の割合を百分率で計算し、年ごとの個体の推定開花数の指標（雌花序痕率，％）

とした。大山（2006）により、72 個体の雌花序痕率の平均値とシードトラップで

計測した林分開花数には有意に正の相関があり（R2＝0.95）、開花数の推定に雌花

序痕率は有用であることが確認されている。本研究では大山（2006）にしたがい、

個体の雌花序痕率が 10％以上であった年については開花したものと定義した。以

上の方法によって 72 個体の 1999～2007 年までの 9 年間における開花状況を復元

した。 

(2) 鶴岡地域のブナ林における気温による開花の合図の検証 

気象合図説が対象林分においても妥当かどうか確認するため、Masaki et al.

（2008）の方法を当てはめて検証した。Masaki et al.（2008）によれば東北地

方においてのブナ林は前年の夏の高温により開花が誘導され、その指標である

HTSM がある閾値（58.8℃）を上回って高くなると大量開花が起こるとされる。そ

のため Masaki et al.（2008）の解析手法と同様に、対象林分から最寄りの鶴岡

気象観測所の AMeDAS から気温のデータを入手して HTSM を算出した。先に述べた

ように本研究で対象とした開花年は 1999～2007 年であるが、Masaki et al.（2008）

によれば当年の開花は前年の HTSM の影響を受けるので、HTSM の解析は 1998～

2006 年を対象に行った。 

(3) 個体の開花に必要な HTSM の暫定閾値の設定 

閾値仮説を検証するため、開花に必要な HTSM の閾値を個体ごとに求めた。1999

～2007 年の 9 年間に対象とする個体が開花した前年の HTSM のうち最も低い値を

少なくとも開花に必要な閾値を上回っていると仮定して、9 年間で開花した 65 個



体に開花に必要な閾値として設定した。ただし実際の閾値は、開花した前年の

HTSM の値よりも低い可能性が考えられるため、暫定的に設定した閾値である。ま

た、9 年間で一度も開花しなかった 7 個体には閾値を設定できないため、解析の

対象から除外した。 

 

３ 結果 

(1) シードトラップで評価した調査林分における種子生産の年次推移 

シードトラップで捕捉した調査対                    

象林分の開花数の年次推移を図．1

に示す。同林分では 2000 年に 397.6

個/m2、2005 年に 689.1 個/m2 の大規

模開花があり、そのうち 2005 年は健

全種子が 430.6個/m2と豊作になって

いた（2000 年は仕分けを行っていな

いため、健全種子数は不明である）。

一方、2001 年と 2006 年は開花がみ

られなかった（0 個/m2）。その他の

1999、2002、2003、2004 および 2007

年には 5.7～83.2 個/m2 の小規模開花があった。 

(2) 雌花序痕で評価した個体の開花挙動 

72 個体のうち、1 回以上開花し                     

た 65 個体の年ごとの開花履歴を

開花回数別に示すと（図．2）、1

回開花した個体の多くは林分レベ

ルで大規模開花がみられた 2005

年に開花しており（22 個体中 21

個体が開花、以下 21/22 個体と表

記）、残りの 1 個体は同じく大規模

開花年であった 2000 年に開花し

ていた。2 回開花した個体はやは

り 2000 年と 2005 年に開花してい

た（25/30 個体）。残りの 5 個体は

2 回のうち 1 回は 2005 年に多くが

開花し、他は 2002、2003、2007 年

のいずれかに開花していた。3 回

以上開花した個体は、主に 2000 年

と 2005 年に開花するとともに

（9/13 個体）、他に 2007 年（8/13

個体）、2002 年（7/13 個体）、1999 年（3/13 個体）、2003 年（3/13 個体）および

2004 年（3/13 個体）にも開花していた。 

図．1 シードトラップによる対象林分の開花数の年次推移
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図．1 シードトラップによる対象林分の開花数の年次推移
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図．2 開花回数別の個体の開花履歴
上から，a：1回（n=22），b：2回（n=30），c：3回以上（n=13）開花した個体を示す
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図．2 開花回数別の個体の開花履歴
上から，a：1回（n=22），b：2回（n=30），c：3回以上（n=13）開花した個体を示す
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(3) 鶴岡地域のブナ林における気温による開花の合図の検証 

各年の HTSM と対象林分の翌年の開花数の関係を示す（図．3）。Masaki et al.

（2008）の示した HTSM が 58.8℃を上回ったのは 1999 年と 2004 年で（それぞれ

63.0，79.7℃）、その翌年は両年とも大規模開花年になっていた。（図．１）。一

方、その他の 58.8℃を下回った年の翌年に大規模開花は起きていなかった。 

(4) 個体の開花に必要な閾値と開花頻度の関係 

図．4 に 65 個体ごとに設定した暫定閾値（HTSM，℃）と開花頻度の関係を示す。

両者には有意に負の相関関係があり（Spearman，P＜0.01，R2＝0.63）、開花に必

要な暫定閾値が低いほど開花頻度が高かった。65 個体が 9 年間のうちで閾値を上

回ったときに、実際に開花した割合は 0.66（128/193）だった。 

 

４ 考察 

(1) 鶴岡におけるブナの豊凶現象と開花の気象合図の検証 

対象林分では、2000年と 2005年に 350個/m2以上の大規模開花が起きており（図．

1）、その間隔は 5 年と既存の報告結果とほぼ同様であった（菊池，1968；前田，

1988）。一方で 1999 年、2002 年、2003 年、2004 年および 2007 年は 90 個/m2 未満

の開花数が観測される小規模開花であった。このように、他の地域のデータでみ

とめられた小規模な開花は鶴岡でも起きていた（梶ら，2001； Yasaka et 

al.,2003；杉田，2005）。 

鶴岡では 1999 年と 2004 年に HTSM が 58.8℃の閾値を上回り、それぞれ翌年の

2000 年と 2005 年に大規模開花が観測された（図．3）。一方で、その他の年には

HTSM が 58.8℃を上回ることはなかった。したがって、Masaki et al.（2008）が

報告する気象合図によって、本調査地における大規模開花の発生も説明でき、

HTSM はその指標になるといえる。 

(2) 小中規模開花が起きるメカニズム 

林分レベルの大規模開花を説明できても、開花状況を林分ごとに評価する

Masaki et al.（2008）の気象合図では、一部が開花する中規模開花を説明できな

い。調査個体は全て日当たりの良好な林道沿いにあり、ほぼ同じ環境を経験して

いると考えられる。気温は同じであるにもかかわらず一部の個体の開花頻度が高

くなるメカニズムとして、閾値仮説が考えられた。開花に必要な気象合図の閾値

図．3 対象林分のHTSMと翌年の開花数の関係

縦線はMasaki et al.（2008）が報告する大規模開花の合図である58.8℃を示す
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縦線はMasaki et al.（2008）が報告する大規模開花の合図である58.8℃を示す
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図．4 暫定閾値と開花頻度の関係
図中の数字は，同じ値の数を示す。Spearman，P＜0.01
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図．4 暫定閾値と開花頻度の関係
図中の数字は，同じ値の数を示す。Spearman，P＜0.01
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が個体によって異なる可能性である。開花に必要な HTSM の暫定閾値を個体ごとに

設定した結果、個体の開花頻度を閾値で説明できることが示唆された（図．4）。

例えば 1999 年と 2004 年は HTSM が 63.0℃より高く、72 個体のうちの 80％以上の

閾値を上回るため、翌年に大多数の個体が開花して大規模開花が起きたと考えら

れる。それに対し、例えば 1999、2002、2003、2004 および 2007 年は HTSM が 63.0℃

に届かなかったので、最大でも 65 個体のうちの 25％しか開花せず小規模開花にな

ったと考えられる。この仮説では少なくとも HTSM が 58.8℃を上回った場合でのみ

大規模開花が起きると考えられるため、Masaki et al.（2008）の報告する林分レ

ベルでの大規模開花の合図とも矛盾がない。したがって、開花に必要な気象合図

の閾値が個体によって異なるために、開花のしやすさに個体差が生じ、開花しや

すいものは大規模開花年以外にも開花することで、小中規模開花が起こると考え

られる。したがって、ブナ林の小中規模開花は、個体の開花特性に依存すると言

えるだろう。本発表会の演者の清野の報告によれば、開花頻度が葉の虫害の程度

に影響を与えるとされており、今後は個体の性質に配慮した森林管理が必要にな

るかもしれない。 
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