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要旨：被圧されたイチイのシュートでは，葉の配置をらせん状の互生から二列互生に変化させる。この針葉のレイ

アウトの変化には，葉面積あたりのシュート投影面積の向上を通じて受光効率を向上させる。しかしながら発生時

のイチイの針葉はらせん状に配置されている。本研究では，らせん状に配置されたイチイの針葉がどのように二列

互生に変化するのか，シュートの受光効率：EI（シュート投影面積／シュート重量），葉の重複性：R（シュート

投影面積／葉面積），シュート比葉面積：SLA（葉面積／シュート重量）の値を追跡した。その結果，いずれも樹

冠上部より樹冠下部で大きな値を示した。また受光効率のピークを持つ変化を飽和型の R と漸減型の SLA の変化

から解釈することが可能であった。樹冠上部と樹冠下部を比較した場合，R について初期値は同じだが飽和する値

と時期が異なり，SLA について初期値が異なり漸減するパターンはほぼ同じであった。 
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１．はじめに 
一般に針葉樹の下部に着生する葉は自己被陰により弱

光下に置かれるため，受光効率を高めるためにしばしば

シュートや葉のデザインを変える。この変化は受光効率

を向上させていると考えられる(Sprugel et al. 1996)。シュ

ートの受光効率は，葉の受光効率と葉のレイアウトに分

けられる(Sprugel et al. 1996, Ishii et al. 2007)。葉の受光効率

は葉の重さ当たりの面積である SLA やその逆数である

LMAによって表現される。一方で葉のレイアウトはシュ

ートの葉面積あたりのシュートの投影面積：R で表現さ

れる。この値はSTAR[0°] (Oker-Blom and Smolander 1988)
に等しい。針葉樹12種を対象にした調査では，Rの最大

値は葉面積指数：LAI ひいては林分の生産性と相関を示

しており，シュート形態が針葉のパッキング能力と二酸

化炭素固定能力に対して積算的に寄与していることが示

唆されている(Leverenz and Hinckley 1990)。すなわちシュ

ートの生産性を論じるうえで，そのシュートや葉の形態

的特性は葉の生産性と同等に重要であるといえる

(Niinemets 2007)。 
林冠内または樹冠内においてSLAやRの値はその光環

境に対して敏感に反応することから，光の有効利用に関

与していると考えられている。すなわちより光資源の乏

しい樹冠下部ではSLAを大きくしたり，Rを大きくした

りすることによって，全体の受光効率を高めている

(Leverenz and Hinckley 1990, Cescatti and Zorer 2003, Ishii et 
al. 2007)。SLAの可塑性については葉身の形態形成が関与
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しているが，R の可塑性については葉の配置そのものが

関与する。しかしながら発生学的な観点からは，葉がも

ともと水平的に配置されているわけではない。一般に上

向きに成長する枝において葉はらせん状に配置されるが，

水平方向に成長する枝においては元々らせん状に配置さ

れた葉でも水平面に並ぶように二列状に葉柄やシュート

の軸がねじ曲がる(甲山 1995，Hatta et al.1999，福原 2015)。 
SLAやRについて樹冠内光環境との関係から，その可

塑性を適応的意義と関連付けて論じた例は数多い。しか

しながら，このようなシュートの形成過程について議論

されたことはほとんどない。甲山(1995)らが示すように，

葉が水平に配置されるシュートであっても，もともとは

らせん状に葉がレイアウトされているはずである。これ

らがどのように水平にレイアウトされていくのか，言い

換えると R はどのように低い値から高い値へと変化する

のか，またそれはいつ頃決まるのか，樹冠の位置によっ

て同調性があるのか，それとも時間のずれが生じるのか

という疑問には現在のところ答えることができない。そ

こで本研究では，イチイ(Taxus cuspidate Sieb. et Zucc.)を観

察対象としてRの変化を追跡し，時間によるRの変化量

の大きさ，樹冠に位置による R の変化パターンの違い，

樹冠位置による最終的な R の決定時期の違いを明らかに

することを目的とした。 
 

２．供試個体と方法 

 イチイは常緑の高木でありよく分岐する。葉は線形か

ら線上被針型で，らせん状に互生，まれに十字対生し，

ときに側枝では葉基がねじれ，左右に並ぶようになる(佐
竹 1989)。実際に観察したところ，1年生シュートでは葉

基のねじれによるシュートの平面性の形成は樹冠の上部

よりも下部で顕著であり (図-1AB)，また開葉したばかり

の樹冠下部の当年生シュートではらせん状に葉が配置さ

れていることから(図-1C)，佐竹(1989)が指摘するように，

後生的に葉のねじれによって平面性が形成されていくと

考えられる。 
供試個体を信州大学農学部伊那キャンパス駐輪場東側

に位置するイチイ並木から得た（図-2）。これらのイチイ

図-1 イチイのシュート形態 

A：立体的な樹冠上部の1年生シュート，B：平面的な樹冠下部の1年生シュート，C：開葉したばかりの樹冠下
部の当年生シュート．当年生シュートはらせん葉序を示しているが，奥の１年生シュートの葉序は二列互生とな
っているため，シュート全体が平面的な形態を示す。 

図-2 供試個体 

樹冠下部のシュートは樹冠の上部からだけでなく側
方の自転車置き場の屋根からも被圧されている。 
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の樹冠上部と樹冠下部のシュートを約 4 週間，追跡サン

プリングしながら，その形態を調査した。シュートサン

プルはイチイ並木の 3 個体から採取した。これらの樹高

と胸高直径は，3.3mと 5.8cm，3.9mと 5.8cmおよび 4.3m
と 4.9cmであった。測定日は2015年 5月 1日，同 13日，

同 20 日，同 27 日である。樹冠上部(3m以上)，樹冠下部

(0.8～1.2ｍ)ともに当年生シュートをそれぞれ12個ずつ1
回分としてランダムに採取した。 
 採取したサンプルについてシュート長：L，シュートの

投影面積：Asを計測した後，軸から葉を外して葉面積：

Alを計測した。イチイの葉軸は葉緑素を含むためAlに含

めて評価した。AsおよびAlの計測にはCCD 方式のスキ

ャナー(GT-X820，EPSON)と LED ライトボックス(LED 
ビュアープロ HR-2，富士フィルム株式会社)を用いた(大
山ら 2015)。また針葉数：N も同時に測定した。その後，

ドライオーブンを用いて 65℃の条件で 48 時間乾燥させ

たのち，シュート重量：Wsを計測した。As, AlおよびN
の計測には画像解析ソフト LIA32（ver0.378，山本 2008）
を用いた。 
 これらの 5 つの基本データを使用してシュート長あた

りの投影面積(=As/L)，シュート長あたりの葉面積(Al/L)，
シュート長あたりのシュート重量(=Ws/L)およびシュー

ト長あたり針葉数(N/L)を算出した。さらに葉の重複性：

R(=As/Al)，比葉面積：SLA(＝Al/Ws)，受光効率：EI(= 
As/Ws)を算出した。これらの値について測定日と葉の着

生位置を要因とする二要因分散分析および多重比較を行

った。全ての統計解析は解析ソフト STATISTICA 
ver.10.0(statsoft )によって行った。 
 
３．結果 
図-3 に計測データおよびシュート長で基準化した計測

データを示した。計測データに関する分散分析の結果か

ら，投影面積を除くすべての項目で樹冠位置と交互作用

の影響が検出された(表-1)。多くの項目について樹冠上部

で大きな値を示しており，また 5月20日の樹冠下部のシ

ュートが小型であったために交互作用が顕著になってし

まったものと考えられた。そこでシュート長によって基

準化したところ，シュート長あたりの投影面積は飽和型

の増加傾向にあり，また樹冠位置の影響はなかったが交

互作用が検出された(表-1)。この交互作用は観測終了時の

5 月 27 日において樹冠上部と下部で差が検出されたこと

による(図-3，表-1)。シュート長あたりの葉面積は増加傾

向にあり，樹冠上部が下部よりも大きかった(図-3，表-1)。
シュート長あたりのシュート重量は増加傾向にあり，樹

冠上部が下部より大きく(表-1)，また観測初期のみ有意差

が検出されていないことから(図-3)，交互作用が検出され

た(表-1)。一方でシュート長あたりの針葉数は減少傾向に

あり，樹冠上部が下部よりも大きかった(図-3，表-1)。 
図-4 に受光効率とその構成要因の推移を，表-1 にその

分散分析表を示した。分散分析の結果，葉の重複性：R，
シュートの比葉面積：SLAおよび受光効率：EIはいずれ

も計測日，樹冠位置，交互作用が有意となり，樹冠上部

よりも下部で大きな値を示すこと，不均質な挙動を示す

ことが明らかとなった。まず葉の重複性：Rは樹冠上部，

下部ともに飽和型の増加を示した。両者は観測開始当初，

いずれも約0.25と同じ値を示したが，観測終了時のRの

値は樹冠上部で 0.49，樹冠下部で 0.63 と異なっていた。

また樹冠上部では 5 月 13 日に最大値に達したのに対し，

樹冠下部では 1週間遅れた 5月 20日に最大値に達した。 
次にシュートの比葉面積：SLA は樹冠の位置に関わら

ず漸減した。また観測開始当初から樹冠上部より樹冠下

部で大きく，5 月 13 日を除いて，観測終了まで樹冠位置

による差が検出された。最後に受光効率：EI はピークを

持つ変化を示した。観測開始時の値は樹冠上下で異なっ

ていなかったが，観測終了時には樹冠下部のほうが樹冠

上部の約 2 倍の値を示した。またピークの時期は樹冠の

位置によって異なっており，樹冠上部では5月13日，樹

冠下部では5月20日と葉の重複性：Rが飽和した日と一

致していた。 
 
４．考察 
(1)葉の重複性：Rの変化パターン 
多くの針葉樹では樹冠上部よりも樹冠下部のシュート

の方が平面的に葉を配置する(Niinements and Kull 1995, 
Sprugel et al. 1996, Ishii et al. 2007) 。観測終了時のイチイの

シュートのRの値は樹冠上部で 0.49，樹冠下部で0.63で
あり，その差は0.14であった(図-4)。すなわち従来の報告

と同様に本研究でも樹冠上部よりも樹冠下部において相

対的に効率的な光の捕捉を実現する葉の配置を行ってい

るといえる。今回のサンプルが比較的明るい場所で生育

していた事実を考慮すると，より暗い場所で生育するイ

チイのRの値はより高くなる可能性がある。 
一方，時間軸上での変化をみると，樹冠上部では 0.25

から 0.49 へと 0.24 の増加，樹冠下部では 0.25 から 0.63
へと 0.38 の増加が認められた。すなわち観測開始時には

樹冠の上下で違いがなかったものが，最終的には約 1.58
倍の違いに達している。なお，Leverenz and Hinckley  
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図-3 シュートサイズおよびシュート長により基準化されたシュー

トサイズの推移 

白丸（○）および黒丸（●）はそれぞれ樹冠上部および樹冠下部を示
す。同じアルファベットが付された値は有意に異ならない（Tukeyの
方法による多重比較，5%水準）。 

 

図-4 受光効率とその構成要因の推移 

白丸（○）および黒丸（●）はそれぞれ
樹冠上部および樹冠下部を示す。同じア
ルファベットが付された値は有意に異な
らない（Tukeyの方法による多重比較，
5%水準）。 

変数 記号
F-値 p-値 F-値 p-値 F-値 p-値

シュート長 L 108.20 <0.001 9.30 <0.001 6.20 <0.001 
投影面積 As 78.38 <0.001 0.26 0.615 4.04 0.010
葉面積 Al 71.33 <0.001 20.29 <0.001 6.33 <0.001 
シュート重量 Ws 62.15 <0.001 36.70 <0.001 9.39 <0.001 
針葉数 N 93.39 <0.001 48.74 <0.001 6.34 <0.001 
シュート長あたりの投影面積 As/L 219.70 <0.001 5.88 0.017 7.32 <0.001 
シュート長あたりの葉面積 Al/L 63.34 <0.001 48.61 <0.001 3.71 0.014
シュート長あたりのシュート重量 Ws/L 102.56 <0.001 129.02 <0.001 11.02 <0.001 
シュート長あたりの針葉数 N/L 238.10 <0.001 18.29 <0.001 1.07 0.365
葉の重複性 R (As/Al) 270.02 <0.001 120.34 <0.001 20.05 <0.001 
シュートの比葉面積 SLA (Al/Wl) 122.07 <0.001 178.24 <0.001 14.73 <0.001 
受光効率 EI (As/Wl) 82.91 <0.001 188.38 <0.001 18.09 <0.001 

測定日 位置 測定日×位置

表-1 シュート特性値の分散分析
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(1990)は 12種の針葉樹のRの最大値(陰樹冠のシュート 
のR)を樹種間で比較し，Pinus contortaの0.50からSequoia 
sempervirensの 0.98まで大きく変動していることを報告

した。今回，イチイの樹冠下部で見出された観測期間に

おけるRの変化量(0.38)は，この樹種間差(0.48)に近いも

のであり無視できない。 
R の変化は飽和型であり，多重比較に基づけば，樹冠

上部では 5 月 13 日に，樹冠下部では 5 月 20 日に一定の

値に達していた。それぞれの初期値が同じであり，樹冠

上部の飽和値が低かったことによって，樹冠上部の飽和

時期がより早かったのではないかと考えられる。言い換

えると，樹冠下部では，より最適な R の値を実現するた

めに，より長い時間をかけているといえる。 
(2)比葉面積：SLAの変化パターン 
 SLAはRと異なり，観測初期から樹冠上部より下部で

大きく，両者ともに緩やかに減少しながら観測終了時に

おいても樹冠上部より下部で大きな値を示した。SLA が

樹冠上部より樹冠下部で高いこと，あるいはその逆数で

ある LMR が樹冠上部より下部で小さいことが多くの針

葉樹で報告されている(Tadaki 1970, 田中ら 1994，城田ら

1995，Sprugel et al. 1996, Cescatti and Zorer 2003, Ishii et al. 
2007) 。イチイについても同様に暗い光環境において針葉

レベルの受光効率を高めていると考えられる。 
 一方でSLAの低下は針葉の形態形成過程およびシュー

ト軸の肥大成長の影響を受けていると考えられる。一般

に葉の形態形成過程において，最初，細胞分裂と細胞の

伸長が完結し，その後，細胞壁の厚化，クチクラ層の発

達，葉内組織の形成，細胞間隙の形成が行われ，同時に

維管束系の発達が進行する(Kozlowski 1971)。本研究の過

程では，シュート長あたりの葉面積が増加傾向にあるこ

とから針葉の細胞の伸長過程も含んでいることが考えら

れるが，観察時に当初柔らかな針葉が次第に硬化する過

程が見て取れたことから面積が確定した後の変化も重要

であると考えられる。特に細胞壁の厚化や維管束系の発

達は面積当たりの重量増加に寄与する。このような SLA
の低下はカラマツなど他の針葉樹でも観察されており

（荒木 1971），針葉内部の組織的な発達に伴う一般的現

象と考えられる。さらに本研究のSLAは針葉単体ではな

くシュートの軸を含むため，その肥大成長の影響を受け

る。時間の経過に伴うシュートレベルのSLAの漸減に対

する軸の重量増加の影響も考量しなくてはならない。 
(3)受光効率の変化パターン 
受光効率はRとSLAの積である。最終段階では受光効

率の構成要因であるRとSLAの両値は観測開始時から樹

冠下部が樹冠上部を上回っており(図4)，その結果，樹冠

下部の受光効率が高まったと考えられる。Sprugel et 
al.(1996)はAbies amabilisの，Cescatti and Zorer (2003) は
Abies albaの，Ishii et al.(2007)はPicea glehniiとP. jezoensis
のシュートの受光効率が暗いところで高くなることを指

摘した。また先述したように，多くの針葉樹でRやSLA
は樹冠上部よりも樹冠下部で高い値を示すことから，受

光効率が樹冠下部で高いという現象は針葉樹種に普遍的

なものであると考えられる。したがって，本研究で認め

られたイチイのシュートの受光効率の樹冠位置による違

いも，従来の研究結果を支持するものであるといえる。 
次に受光効率の時間変化をRおよびSLAのそれと比較

検討する。R が飽和的に増加し，SLA が漸近的に減少し

ているため，これらの積である受光効率は小さなピーク

を持つ曲線となる。そのピークの時期については，樹冠

の上部の方が早かったが，これはSLAが単純減少曲線で

あることを考慮すると，Rの飽和する時期が樹冠上部で1
週間早かったことを反映していると考えられる。 
(4)樹冠位置によって変化パターンが異なる利点 
受光効率のピークを持つ変化を飽和型の R と漸減型の

SLA の変化から解釈することが可能であった。樹冠上部

と樹冠下部を比較した場合，R について初期値は同じだ

が飽和する値と時期が異なり，SLA について初期値が異

なり漸減するパターンはほぼ同じであった。仮に葉の重

複性：R の変化が樹冠位置によって異ならないのであれ

ば，樹冠下部は速やかに暗い環境に適応していると評価

できるかもしれない。しかしながら，その場合には別の

問題も生じるだろう。すなわち樹冠下部におかれたシュ

ートにとって，どの程度の光環境におかれるのかを事前

に，あるいは極めて迅速に認識する必要が求められる。

樹冠下部の光環境は，より上部のシュートの積算量およ

びその形態によって決定される。したがって，本研究で

観察された樹冠上部のシュート形態が決定された後に樹

冠下部のシュートの形態が決定されるという時間的遅れ

は，フィードバックプロセスを通じた最適化の結果とし

て解釈できる可能性がある。この点は，今後，下部シュ

ート形成過程における被陰など操作実験によって検証可

能である。 
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