
ハイマツ種子の発芽と動物による隠匿貯蔵 との関係について

斎 藤 新 一・郎

079-01美 唄市光珠内町東山 北海道立林業試験場

ま え が き

種 子 植 物 は 、裸 子 植 物 ・被 子 植 物 を問 わ ず 、何

らか の手 段 で種 子 を散 布 し、 次 代 の 発 芽 ・成 長 を

図 っ て い る。種 子 散 布 の 方 法 に は 、 風 ・重 力 ・水

流 な どの よ うな無 機 的 な営 力 に よ る も の と、 動 物

に よ る もの と が あ る(黒 田 、1982;PIJL,1982)。

近 年 、動 物 に よ る種 子 散 布(Zoochory1,seed

dipersalbyaminals)の 研 究 が い ち じ る し く発

展 して きた(LANNEReta1.,1980;WHEELwRIGHT

etal.,1982)。 た だ し、こ れ らの 動 物 に よ る種 子 散

布 の 研 究 の 大 部 分 は 、 動 物 一 鳥 類 、哺 乳 類

の 研 究 者 に よ る、 動 物 の 生 態 サ イ ドか らの もの で

あ っ て、植 物 の 研 究 者 に よ る、植 物 の 生 態 ・形 態

サ イ ドか らの もの は ほ とん ど な か っ た と い え る。

筆 者 は、 知 床 半 島 の ハ イマ ツ群 落 の 生 態 、球 果

と種 子 の 形 態 を研 究 中 で あ る が(斎 藤 、1982a、

1982d;斎 藤 ほ か、1982)、 動 物 によ るハ イマ ツ種 子

の 散 布 に も関 心 を もつ よ うに な っ て き た(斎 藤 、

1982c、1983)。 そ こで、北 海 道 各 地 に お け る野 外 観

察 、苗 畑 に お け る苗 木 育 成 試 験 、種 子 の動 物 散 布

に関 す る諸 文 献 な ど を通 じて、ハ イマ ツの 発 芽 に及

ぼ す 、動 物 に よ る隠 匿 貯 蔵(Hoardingbymam-

mals,cachingbybirds)と 、 そ れ に と も な う種

子 散 布 につ い て、 植 物 の サ イ ドか ら考 察 して み た。

本 稿 の特 徴 は、 無 翼 種 子 マ ツ類 の 出現 お よ び生

態 的 な特 殊 化 と、 そ れ らの 種 子 を貯 食 利 用 す る動

物 と を、地 史 的 な相 互 関 係 か ら論 じた 点 に あ る。

本 研 究 に発 表 の場 を与 え られ た、 斜 里 町 立 知 床

博 物 館 の 田 中 輝 之 館 長 に、 筆 者 は深 く篤 く感 謝 の

意 を表 す る。

な お、 ハ イ マ ツの 発 芽 条 件 、 動 物 散 布 な どに つ

い て は 、北 海 道 立林 業 試 験 場 の 畠 山末 吉 造 林 部 長 、

鈴 木 悌 司 、宮 木 雅 美 、 中 田 圭亮 の各 研 究 員 、 お よ

び斜 里 町 立知 床 博 物 館 の 中 川 元学 芸 員 か ら助 言

をい た だ い た 。 ま た 、現 地 調 査 に あた っ て 、北 海

道 立 林 業 試 験 場 の斎 藤 満 自然 保 護 科 長 、 お よび

山形県尾花沢市の小林 朗、東京都台東区の太田

賢児両氏から協力 していただいた。付記 して、各

位 に感謝の意 を表す る。

球 果 お よ び 種 子 の 概 要

ハ イ マ ツ(Pぎ ηπ5pπ 伽ZαREGEL)の 球 果 お よ

び 種 子 の 、1981年9月 に知 床 峠 ふ きん で 採 取 され

た も の の測 定 値 は 、次 の よ うで あ っ た(斎 藤 、19

82a)。

球 果 卯 形 、長 さ40～58mm、 直 径32～41mm、 気

乾 重 量14～29g、 球 果 柄 の 長 さ ・直 径 と

も約7mm(図1)。

この 球 果 は 、 成 熟 す る と 、球 果柄 と枝 の境 界 に

離 層(Abscisslayer)が で きて、球 果柄 痕(Pe-

duncle-scar)を 枝 上 に残 し、た や す く も ぎ取 る

こ とが で き、 また 自然 落 下 して しま う。

種 鱗 総 数43～64個/球 果 、 その う ち、 成 熟 種

子 をつ け る も の17～49個 、 長 さ19～22mm、

幅19～21mm、 露 出部 の 長 さ9～12mm、 気

図1.球 果 の 縦 断 面

Fig.1.Longitudinalsectionofacone

ofP∫ ηπ5P窃7η 記α.
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乾 重 量0.289。

苞 鱗 長 さ10～12mm、 幅4～9mm(図2)。

この種 鱗 は 、球 果 の 落 下 後 に も、 ほ とん ど開 か

ず 、 し た が っ て 、種 子 が 自然 に こぼ れ 出 る こ と は

ほ と ん ど な い 。

種 子 成 熟 種 子 数40～65個/球 果 、無 翼 、 長 さ

8～11mm、 幅4～8mm、f本 不責0.15～0.20

c㎡、気 乾 重 量0.14～0.18g、 胚 乳 十 胚 の

重 量0.072g、 外 種 皮(種 殻)の 厚 さ0.4

mm(図3)。

野 外 観 察 の 記 録

亜 高 山帯 に お け る実 生

ハ イ マ ツ は 、 高 山 帯 の代 表 的 な樹 木 で あ り、北

海 道 の 各 地 の 高 山 に は ハ イマ ツ群 落 が み られ る(図

4)。

しか しな が ら、 高 山 帯 に お い て 若 木 が割 合 に 見

出 され に くい 傾 向 が あ る。 そ こ で は 、 ふ つ う、伏

条 更 新(Regenerationbynaturallayering)

に よ り、群 落 が維 持 され て い る。 と こ ろ が 、 よ り

低 い標 高 に、 つ ま り、亜 高 山 帯 に 、 しば しば ハ イ

マ ツ の実 生 や 幼 木 が見 出 さ れ る。 こ こ で は 、母 樹

へそ1稜

胚乳/

ロ

ー

珠

外種皮(種 殻)

内種皮(薄 皮)

子葉「

馳 胚

図3.種 子 の 模 式 縦 断 面

Fig.3.Longitudinalsectionofaseedof

P∫ η初5P窃 ηzぎ♂α(schematic叉

群(Seedsources)は 、 か な り隔 絶 さ れ て い る。

換 言 す れ ば 、群 落 と して の 垂 直 分 布 の下 限 よ り も

か な り下 方 に まで ハ イ マ ツ の 実 生 が観 察 さ れ る の

で あ る。 筆 者 の 観 察 記 録 を、 表1に 示 した 。

そ して 、標 高 を問 わ ず に、 ハ イマ ツ の 実 生 や幼

木 は 、多 くの場 合 、単 生(Singleseedling)で は

図2.球 果 の 模 式 縦 断 面

a:種 子 、b:種 鱗 、c:苞 鱗 、d:中 軸

e:果 柄 、f:珠 孔 、g:へ そ

Fig.2.Longitudinalsectionofa

coneofPど ηπε ρ脚η記α(schematc),

a:seed,b:cone-scale,c:bract-

scale,d:cone-axis,e:peduncle,

f:micropyle,g:hilum.

図4.ハ イ マ ツ の 分 布(伊 藤 ほ か 、1982;ほ か か ら 変 写)

Fig.4.DistributionofP∫ ηπ5μ67π παinHokkaido.
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表1.ハ イ マ ツ の 実 生 の 観 察 地

Table1.Thesitesofseedlingsc)f p～ ηzz5/川 η～〃αobservedinHokkaido.

場 所

Site

i勝 岳、 卜勝側

利 尻島 、姫沼

旭 岳温 泉 ぷ きん

標 高

Altitude

gOOm

130

(a)1,000

垂 直 分 布 の ド限 束 生 数

LowerlimitofverticaldistributionSeedlingno./clump

観 察 年 月

Date

知 床峠 ぷ きん、道 路

の切取 り斜面

ラ ウ ス 湖 、 歩 道 ぞ い

.'1気1帰01、ill∫ 貞〆弘 き/し

イ 「フオーヌ ブ リ

.、b/990

1
、c.Ig50

a 、675

b、580

で 』E40C)

720

1β70

750

卜月券岳

利 尻 岳

旭 岳

〃

〃

ラ ウ ス 岳

〃

〃

.天頂山

羊蹄山

イワ オ ヌフ.リ

約1,000m

約500

糸勺1,400

〃

〃

665

〃

〃

660

糸勺1,700

750

>10一 本/東

>10

3

1

7

1～10

1～13

1～7

1～3

1～8

1～5

1974.

1981.

1981.

&

1982.

1981.

&

1982.

1982.

1982.

1982.

Q
」

7

8

10

9

9

7

9

!0

な くて 、 群 生 な い し束 生(Clumpingofseedl-

mgs,multiple-stemclumping)し て い る(写

真1、2)。

球 果 お よ び種 子 の食 痕

また 、種 鱗 の 露 出 部 をか じ り取 られ た 球 果 が 、

しば しは潅見讐≦され る,,

この 場 合 には 、 ハ イマ ツ群 落 に ご く近 い場 所 で'

あ る こ とが ふ つ うで あ り、 林縁 ・岩 のL・ 林 内孔

状 地 ・雪 渓Lな どに 、 食 痕 を もつ球 果 が み られ る.

こ れ らに は 、 か じ られ た 球 果 だ け の場 合(写 真3)

と 、球 果 十 か じ り取 られ た種 鱗 十 か じ られ た種 皮

が み られ る場 合(写 真4)と が あ る巻

か じ り取 られ た種 鱗 を観 察 す る と 、厚 くて 固 い

露 出 部 が か じ られ た もの(図5a～c)と 、 薄 い ド
'卜部 が か じ られ た もの(同d～f)と が あ る

。

そ して 、胚 乳(十 胚)を 取 出 す た め に 、種 皮(種

殻)が か じ られ て い た が 、 こ れ に は3つ の タ イフ

がみ られ た(図6)。 つ ま り、a)種 皮:の腹 而 な い

し背 面 の.ド半部(珠 孔 側)が か じ られ た もの 、b)

ド'卜部 全体 が か じ られ た もの 、そ して、c)ぽ ぼ 種

皮 の 稜(発 芽 時 の 裂 開線)に 沿 って割 られ た もの 、

の3タ イフ で あ っ だ,

*VANDERWALLetal.(1977)ほ.か に よ る と 、 カ ナ ダ

ホ シ ガ ラ ス は 、Pinonthicketで ・球 旨芝を 採 り、Perchで'種

f・を 取 出 し 、Cacheに 種 一∫・を埋 め る 。か じ ら れ た 種 皮:の

存 在 は 、Perchで あ ろ う が 、Cacheで'あ ろ う が 、 そ こ

がFeechllgplaceで あ る こ と を 示 す 、と み ら れ る ・.・

写 真1.ハ イ マ ツ の 実 生 の 束 生(知 床 硫 黄 山 、 標

高500m、 中 川 元 氏:写 す 、1981.7)

Photo.1.AclumpofseedlingsofP加 窃5

P～{m1ZαatMt.Shiretoko-iw6yama・

500ma.s.1.

写 真2.ハ イ マ ツ の め ば え の 束 生(利 尻 島 姫 沼 、

1981.7)

Photo.2.AclumpofgerminantsOfP～ η祝5

ρ㍑加!αatthelakeside・fHimenuma・

RishiriIsland.
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図5.球 果 か ら か じ り 取 ら れ た 種 鱗

a～c:露 川 部 が か じ ら れ た も の

b～f:ド 半 部 が か じ ら れ た も の

各 何ミ魚轟 と 詐、、 ノ1三f則力淵 テ由i、 イ'ff則力ご}榎[rli

Fig.5.Colle-scalesrel/ユovedfromcぐ)1民 ・c)f

P～ ηzz5ρ ω η～1α.

a～c:scalesgllaWc・dataP・phト ・sis,

d～f:scaleSremov(・datscale-base.

図6.種 皮(種 殻)の か じ ら れ ノ∫の ス ケ ッ チ

a:腹 面 か 背 面 の ド'卜 部 が か じ ら れ た も の

b:ド'卜 剖;(f朱 イし但1」)カ ゴか じ ら れ た も しり

c:ぽ ぼ 裂 開 線 に 沿 っ て 割 ら れ た 詐、の

Fig.6.Seed-coatsgnawedbざanimals.

a:gllawedalldspiitatnearlき ・halflel/glth,

b:gllawedatIlearlぎhalflerlgτh,

C:splital・ngSuUlre.

道 路 法 面 に お け る 実 生 の 束 生

[{{D」直334う}糸 泉(矢 【U末季黄【室斤道:昼各)の 、 矢【U末山茉か ら

ウ ト ロ へ か け て の 、 道 路 の 切 取 り法 面1こ 、 ハ イ マ

ツ 実 生 の 束 生 が 多 数 み ら れ た 、、8ヵ 所 の 法 面 の 位

置 は 、 図7に 示 し た と お'り で あ る楽

調 査 地Bに お け る実 生 の 分 布 は 、 図8の よ うで'

あ る 、、 ハ イマ ツ は 斜 面 ヒ部 に 限 ら れ 、 単 生 も み ら

れ た が 、2～13本 が 束 生 し 、 苗 齢 が/～3年 生 で

あ っ た .ミ ネ カエ デ(、4c(・ γ ～5cゐθηθ5ん〃)で は40

本 も の 束 生 が 、 ト ドマ ツ(渤 ～創5αcん α1～ηρη515)

で も6本 の 束 生 が み ら れ た 残 り の 樹 種 は 、 い ず

れ も.単 生 で あ っ た

束 生 す る 実 生 の 数 を 、A、Bl、B2お よ びCの4

調 査 区 で 測 定 し た ら 、23本 も の 束 生 が あって、全30

clumpsの 内 訳 は 次 の よ:う で あ っ た 一

Seedilrlgselumpl234567891ユ1323Totai

Numberofclump7533313111ユ!3C)

た だ し 、E、 凋 一査 区 は 、 法 面 で な く 、 風 衝 ハ イマ

ツ 叢 林 の 林 縁 に あ り 、 低 木 や 草 本 の 成 育 が み られ 、

ハ イ マ ツ 実 生 σ)年 齢 に は 人:き なi幅 が あ コ た

10clumpsの μ・J訳は 、 次 の よ うで あ っ た .

ClumPI/umber 12345678910

写 真3.種 鱗 の 露 出1ll[;が か じ り 取 ら れ た

到こ果(知 け末 、 ラ ウ ス{胡 ふ き ん の'・1冒妥

Lげ(ひ手采耳.(、198二2.7)

Photo・3.Apophぎsis-removedcol/esobse-

rvedaτnearLakeRausu,Sllireτoko

i)enillsula.

Seedllllgsciump/102/114!91119

Height(cln)27910/2262C)118623

Age(ぎear)≧10346≧953338

*

、

r
く

7、しフデ▼

一

王

ム
＼

腎・累
小

く
L

オ
F

周.垢d、ら.t才こ

いたれさ昭
m

参

ー

し

/
＼

↓

あ 藤斎 38QJ
l ン

駕

写 真4.ハ イ マ ツ の 種f・ を 取 、1賊 、 食 べ た 跡(ラ ウ ス1占//

歩 道 、 標 高700m、 中 川 元 氏 写 す 、1982.7)

Photo・4.Sigllsofeatmgsee(isofP～ η召5ρ ～〃η〃α,

IlearI.akeRausu,7001ηa.s.1.
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Fig.8.Distributionofwoodyplantseedlingsonslopescut alongtheroad.
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播 種 実 験

動 物 の 隠 匿 貯 蔵 に よ る 食 べ 忘 れ種 子 の 発 芽 条 件

を実験 的 に検 討 す るた め に 、 播 種 実 験 を行 っ た。

採 取 地 は知 床 峠 ふ きん で 、 標 高約750m、 暖 か さの

指 数 ≧35で あ り、苗 畑 は 北 海 道 立林 業 試 験場(美

唄 市 光 珠 内 町 東 山)に あ っ て 、 そ れ ぞ れ40m、 ≧

65で あ る。 播 種 は 、1981年9月22日 で あ り、採 取

か ら13日 後 で あ っ た 。

播 種(Seeding)に あた り、次 の3方 式 を用 いた 。

A)1粒 ず つ 播 く(1粒/穴)320粒

C)ま と め て播 く(20粒/穴)1,800粒

C)球 果 の ま ま埋 め る10球 果 約500粒

A、Bに つ い て は 、表2の よ うに 、深 さ別(0

～15cm)に 行 っ た
。

ハ イ マ ッ の発 芽 の 進 み方 は 、 図9の よ うに模 式

化 で きた。 発 根 し、 胚 軸 が伸 び 、 曲 り、鎌 首 を も

図9.ハ イ マ ツ の 発 芽 の 模 式 図

1:発 根 、種 皮 が 割 れ て 幼 根 と 胚 軸 が 伸 び だ す

2:胚 軸 が 曲 が る

3:胚 軸 が 鎌 首 を も ち 上 げ る よ うに 地 表 に 出 る

4:種 皮 を も ち 上 げ る

5:種 皮 を落 と す 、 胚 乳 は 膜 状 に な る

a:幼 根 、b:胚 軸 、c:子 葉 、d:外 種 皮 、

e:内 種 皮 、f:胚 乳

Fig・9.GerminationofPぎ ηπ5ρ π祝ぎZα(schematic) .

a:radicle,b:hypocotyl,c:cotyledons,d:outer

seed-coat(shell),e:innerseed-coat,f:albumen.

ち上 げ る よ う に地 上 に出 て 、種 殻 お よ び 葉 を を引

上 げ た 。種 殻 を帽 子 の よ うに か ぶ っ た ま まの段 階

で は 、胚 乳 が な お か な りの 量 残 っ て い た が 、 子 葉

を展 開 して種 殻 を落 と した段 階 で は 、 胚 乳 は ほ と

ん ど消 費 さ れ、 や せ た チ ー ズ皮 の状 態 と な っ た 。

め ば え(Germinant)の 大 部 分 は 、 輪 生 した子

葉 の 中 心 か ら一 次 葉(Primaryleaves,な い し長

枝 葉 、long-shootleaves)を 伸 ば した。 や が て、

そ れ らの い く ら か は 、 ゴ ヨ ウマ ツ亜 属 本 来 の 、5

本1束 の 二 次 葉(Secondaryleaves,な い し短 枝

葉 、dwarf-shootleaves,fasciculatedleaves)

を伸 ば し、実 生(Seedling)の 段 階 へ 進 ん だ(図

10)。

地 表 に 落 ち た種 殻(外 種 皮)は 、珠 孔(種 孔 、

Micropyle)側 か ら開 い て 、へ そ(Hilum)側 を

蝶 番 と して 、 稜 に沿 っ て割 れ て い た(図11)。

さ て 、秋 播 き され た種 子 は 、 翌 春 の5月 中 旬 か

ら発 芽 した(写 真5)。 一 般 に、針 葉 樹 の種 子 の発

芽 は 、 地 温 の上 昇 に強 く影 響 され る か ら、 土 中 水

分 が 不 足 しな い 限 り、 で き るだ け浅 く、 い わ ゆ る

「見 えず
、 隠 れ ず の 深 さ」 に覆 土 さ れ た場 合 に高

い発 芽 率 が得 られ る、 と い わ れ て い る。 事 実 、浅

い種 子 ほ ど、 発 芽 が早 く、 苗 高 が 大 き く、発 芽 率

が高 い傾 向 に あ っ た 。

1穴1粒 区 で は 、深 さ3.5cmま で の種 子 は 、60

%以 上 の 高 い発 芽 率 を示 し、 生 存 率 、 苗 高 、五 葉

出 現 率 に つ い て も 、各 深 さ に大 きな差 は み られ な

図10.正 常 に 発 芽 し た 実 生

a:種 皮 、b:子 葉 、c:胚 軸 、d:根

Fig・10.GerminantsofP∫ η初5P初 ηzど1αgermi-

natednormally.a:seed-coats,

b:cotyledons,c:hypocotyl,d:root.
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図11.発 芽 し て 地 面 に 落 ち た 種 皮

A,B:IE常 な も び)、C:Jな 葉 を/残iし て.しりれ

た も の

a:タ ト石登l!ぐ(種 殻)、b:1人J不 弔L芝(浜 章∫支:)、c:

胚 乳 、d二.∫ 一葉 の 一一部

Fig.11.Seed-coatsfallenfr・omgerminants.

A,B:normal,C:withcotyledonscutfromhypocotyl,

a:outerseed-coaて(shell),b:inllerseed-coat,

c:albumel1,d:eotyledol!s.

表2.種.f一 の 播 き 方 お よ び 深 さ と 発 芽 率 お よ び 生 存 率

Table2.Nlethodanddepthofseedin9,alldpercentage

ofgerminatiol/andsurvivalofP～ ηα5ρ α、η～～1α.
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か っ た,,し か し深 さ4cmを こ え た種 子 で は 、 発.芽

率 が 極 端 に低 下 し、6cm以 深 の もの で は 地 一上 に現

われ な か っ た 。

こ れ に 対 して 、1穴20粒 区 で'は、深 さ6cmま で

の 種.r一の 発 芽 率 は 高 く、20粒 の う ちの 平 均 して12

～19粒 が 発 芽 し、束 生 した 。7cm以 深 の 種 子 の 発
.芽率 は極 端

に低 く、10cmを こ えた もの は発 芽 す る

こ と が で き な か っ た(表2)。*

ま た 、 球 果の ま ま土 中 に埋 め た 区 で は 、・10球果

の う ち、 わず か2球 果 の 種.∫・だ け が 発 芽(了 一葉 が

地 一Lに出 た 状 態)し だ 、 しか も、 そ れ ぞ れ の 球 果
　

に は約50粒 の 成 熟 種 子 が あ っ た の に、 正 常 に一r一..葉

を展 開 した め ば えは 、 そ れ ぞ れ わず か1本 にす ぎ

な か っ だ,発1芽 率 は お'よそ0.4%で あっ た(図12)。

発 芽 不 良 な(な い し.異常 な)め ば え を調 べ た ら、

子 葉 が 種 殻 か ら抜 け られ な い もの 、 お よ び 根 が地

中 に 伸 び られ な い もの 、の2タ イ フ が あ った(図

13)Q

これ ら を球 果 内 の 種f一の位二置 か らみ た ら、 全般

的 に、 球 果 の 中 軸 を境 に して 、.上側 の種 子 で は 、

胚 軸 が金兼首状 な い し環 状 に地.ヒ に出 て 、 一部 は子

葉iが種 殻 か ら抜 け て い た が 、 根 は種 鱗 内 に と ど ま

り、 地 中 へ 伸 び て い な か った,,一一一方 、.ド側 の 種 ∫一

で は 、根 が地 中 にf申び 川 した も の もあ っ た が 、 胚

軸 が ∫一葉 を種 鱗 の 外 へ 出 せ な か 一った(図14)。8月

L旬 に球 果 を掘 取 っ た と こ ろ 、 発根 さ え して い な

い種f一は 、 菌 類 、線 虫 な ど に 犯 され て い た,

写 真5.ハ イ マ ツ の 束 生 発 芽(20種f一/穴 、lg82.

5.27)

Photo.5.GerminationofP～ η～151川 η～11αin

aclumP(20seecisperpit)atamlrs(・rき 『.

㌔果 さテ弼、 手番 き 方 り1」び)糸占果 に ▼つ い て 、 、洋 し く1、よ斎雨寮:(19

82d)を 参 照 さ れ た い
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」

図12.球 果 ご と 土 中 に 埋 め た 場 合 の 発 芽 不 良

a:子 葉 、b:胚 軸 、c:根 、d:地 面

Fig.12.Unsuccessfulgerminationoutofcones

ofP∫ 駕5pπ7η どZαburiedintosoil.

a:cotyledons,b:hypocotyl,c;root,d:soilsurface.

図13.発 芽 不 良 な め ば え の ス ケ ッ チ

a:子 葉 、b:初 生 葉 、c:胚 軸 、d:根 、

e:種 皮 、f:胚 乳

Fig.13.AbnormalgerminantsofP∫ ηπ5P撹 疵Zα.

a:cotyledons,b:primaryleaves,c:hypocotyl,

d:root,e:seed-coats,f:・albumen.

図14.球 果 ご と土 中 に埋 め た場 合 の 発 芽 不 良 の模

式 断面

Ds:乾 い た 土 、Ws:湿 っ た土 、a:子 葉 、

b:胚 軸 、c:根

考 察

種 子 の 散 布 方 法

種 子 植 物 は、 黒 田(1982)、PIJL(1982)、 ほ か に

よ る と、次 の よ うな方 法 に よ っ て種 子 を散 布 して

い る。

1)風 散 布(Anemochoryl)翼 果 、莇 果 、有 翼

種 子 、 有 毛 種 子 な ど。

2)自 動 的 に は ね飛 ば す 、ない し 自然 落:下(Au-

tochoryl)莇 果 、ま め果 、堅 果 な ど。

3)水 の流 送(Hydrochoryl)い ろ い ろ な 果実

な い し種 子 。

4)動 物 散 布(Zoochoryl)多 肉 果 、 堅 果 、付

着 果 な ど。

そ して、 動 物 散 布 には 、 黒 田(1982)、PIJL(19

82)、 ほ か に よ る と、 次 の よ うな方 法 が あ る。 た だ

し、 無 翼 種 子 マ ツ類 は 、 自然 落 下 の よ うな 、非 動

物 散 布 に よ る場 合 も考 え られ よ うが 、本 来 的 に は

動 物 散 布 に対 応 した も の に ち が い な い 。

1)動 物 が 果 実 ・種 子 を過 って 落 とす(Dyszoo-

chory1)い ろ い ろ な果 実 な い し種 子 。

2)種 子 が 動 物 の 消 化 管 を通過 して 出 る(End-

ozoochoryl)多 肉 果 。

3)種 子 が動 物 の 体 につ いて運 ば れ る(Epizoo-

choryl)付 着 果 、 多 肉 果 な ど。

4)口 か らペ リ ッ トと して 吐 出 され る多 肉 果 。

5)果 実 ・種 子 が 隠 匿 貯 蔵 され 、 食 べ 忘 れ ら れ

た もの が 発 芽 す る(Synzoochory1)堅 果 、大粒 種

子 な ど。

これ らの う ち、Endozoochoryl(消 化 管 通 過 型)

お よ びSynzoochory1(貯 蔵 型)の2つ が 、樹 木 の

種 子 の 散 布 に重 要 で あ り、種 子 と動 物 散 布 と の

Coevolutionに 深 く関 係 し て い る と 考 え ら れ る

(WHEELwRIGHTetaI.,1982;斎 藤 、1976;ほ か)。

Endozoochorylの 場 合 には 、多 肉 果 が 、果 肉 の

肥 大 と種 皮 の硬 化 と に よ っ て、果 実 食 動 物(Fru-

givores,fruit-eatinganimals)に よ り、果 実 ご

と食 べ られ 、種 子 が消 化 され ず に、 糞 と して散 布

され るの で あ る(斎 藤 、1976)。

この 多肉 果 の進 化 は、 散 布 者 との 関 係 で 、 きわ

Fig14.Unsuccessfulgerminationoutof

conesofP加 π3P初 ηz泥αburiedintosoil

(SChematiCSeCtiOn).

Ds:drysoil,Ws:wetsoil,a:cotyledons,

b:hypocoty1,c:root.
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表3.無 翼 種 子 マ ツ 類 と種 子 散 布 者

Table3.Winglessseedpinesandtheirdisseminators.

種Species 散 布 者Disse、hinator 研 究 者InveStigatOr

ハ イ マ ツ

P.P脚 η,泥α

ホ シ ガ ラ スNπcガ γα9αcα γツocαZαcZe5ブ αρoη∫cα

シ マ リスTα ηπα5画 配 再cπ5

エ ゾ リスSc如 γπsv配gα 伽*

エ ゾ ァ カ ネ ズ ミ 孟ρode7π 粥3pec∫0側5伽 ηπ*

ヒ メ ネ ズ ミA.α γge撹eπ5*

ミヤ マ カ ケ スGα γγ配 ω5gZα η♂αγ如5ρ αZ1∫dガγoη5*

清 棲 、1978;ネ チ ャ エ フ 、1979

Thisstudy

(*可 能 性 が あ る 、Possible.)

チ ョウセ ンゴ ヨウ エ ゾ リス

p.肋 γ碗eη5お エ ゾ ァ カ ネズ ミ

渡 辺 、1977;宮 木 ほ か 、1980

シ ロ カ ワ ゴ ヨ ウ

P.α161cα πll5

カ ナ ダ ホ シ ガ ラ ス1Vπcガ γαgαco♂ π観配 αηα ToMBAcK,1978

フ レキ シ リス マ ツ カ ナ ダ ホ シ ガ ラ ス

P.〃e:r∫ 〃5ア カ リスTα7π ∫α5c如 γπ5ん π(150ηごc初5*

LANNERetal.,1980

エ デ ュ リマ ツ

P.e(!z6♂ ぎ5

カ ナ ダ ホ シ ガ ラ ス

マ ツ カ ケ スGッ 観η0γ配 ηπ5Cッ αηoceρ んαん3

VANDERV弘LLetal.,1977

BALDAetal.,1971;LIGoN,1978

セ ンブ ラ マ ツ

P.ce観6γ α

ヨ ー ロ ッパ ホ シ ガ ラ ス1Vπdか αgαcα γッocαZαcZes

CαγツOCαZαcZe5

MATTES,1982

め て合 目的 的 と み られ る。 しか し、 こ の 散 布 方 法

は 、 い わ ゆ る 「前 金 払 い 」(Advancepayment)

で あ り、 散 布 され る場 所 が 、必 ず'し も発 芽 ・成 長

に好 都 合 で あ る とは い え な い(WHEELwRIGHTet

al.,1982)。 さ ら に、発 芽 の た め に重 要 な種 子 の 覆

土(な い し埋 土 、Burialofseedsintosoil)

の可 能 性 も乏 しい か ら、 風 散 布 ほ ど で は な い に し

て も、Endozoochorylは 確 実 生 の 高 い散 布 方 法 と

は い え ない で あ ろ う。

これ に対 して 、Synzoochorylの 場 合 には、大 型

化 した 果 実 な い し種 子 が 、 動 物 の 食 糧 と して貯 蔵

され るの で あ る。 ふ つ うは 、 単 な る 「え さ」 と し

て 、 その場 で 食 べ られ て しま うの で あ る。 しか し、

一一部 の(貯 食 型 の)動 物 は
、 これ ら を土 中 に埋 め

て隠 し、次 の 結 実 期 まで こ れ ら を掘 出 して 食 べ っ

づ け る。

こ う した貯 食 は 、げ っ 歯 類(Rodentia)に よる、

越 冬 場 所 ふ き ん に お け る分 散 貯 蔵(Scatterhoar-

ding,STAPANIANetal.,1978)、 巣 穴 貯 蔵(Midden)、

そ して カ ラ ス類(Corvidae)に よ る貯 蔵 区域(Ca-

chingarea)に お け るCache(土 埋 め 、LANNERet

al.,1980;ほ か)が 知 ら れ て い る。 春 まで'に食 べ

ら れ な か っ た種 子 は 、 覆 土 され て い る か ら、 条 件

よ く発 芽 す る こ とが で き る、 とい え る。 し か も 、

貯 食 者 に よ る食 べ 忘 れ 率 は きわ め て 高 く、50%以

上 に達 す るの がふ つ うの よ うで あ る(宮 木 ほ か 、

1980;LANNERetal.,1980)。 それ ゆ え、全 くの受

動 的 な種 子 散 布 方 法 で あ りな が ら、Synzoochoryl

は 確 実 性 が きわ め て 高 い も の と い え よ う。

た だ し、 げ っ歯 類 に よ るMiddenは 、地 中 に深 す

ぎた り、 球 果 の ま ま貯 蔵 され た り して 、種 子 の 発

芽 に条 件 が よ い とは 必 ず しも い え な い(LANNER

etal.,1980;本 研 究)。*

無 翼 種 子 マ ツ 類 の 種 子 散 布 者

ゴ ヨウ マ ツ亜 属(Hα μoエyZoπ)の うち、 大型 で

無 翼 の種 子 をつ け る種 と、 種 子 散 布 動 物 との 関 係

は 、 表3の よ うに ま とめ ら れ る。

*中 田 圭 亮 氏 に よ る と
、 知 床 峠 ふ き ん で は 、 ア カ ネ ズ ミ

類(・4pode7π ω5)が 、ハ イ マ ツ の 豊 作 年 に は 、Midden

の ほ か に 、Scatter-hoardingも 行 うよ う で'あ る 。
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チ ョウセ ンゴ ヨ ウ(Pゴ η初5ゐoγαぎeη5ご5)は、 北

海 道 で は植 栽 木 で あ る が 、*エ ゾ リス(8d解 媚

慨Zgα 伽)に よ る種 子 の 散 布 ・貯 蔵 が し られ(渡

辺 、1977)、 球 果 の重 量 や種 皮 の 厚 さか らみ て も、

エ ゾ リス が主 要 な散 布 者 とい え る(宮 木 ほ か 、19

80;斎 藤 、1982a)。

北 ア メ リカ の ロ ッ キ ー 山 脈 で は 、 エ デ ュ リス マ

ツ(P∫ ηπ,∫e(1πZど3)、フ レキ シリスマ ツ(P.πe:r読5)、

シロ カ ワ ゴ ヨ ウ(P.α 〃)∫CαπZ∫5)な どの 無 翼 種 子

が 、 カ ナ ダホ シ ガ ラ ス(N窃Cヴ γαgαco施m配 απα)

お よび マ ツ カケ ス(G遡 η0γん∫ηω5Cツ αηocepんαZπ5)

に よ っ て、 高 標 高 の 山 火 跡 地 に散 布 ・貯 蔵 され て

い る(BALDAetaL,1971;VANDER瓢LLetal.,

1977;ToMBAcK,1978;LIGoN,1978;LANNERet

al.,1980)。

ア ル プ ス 山脈 で は、 セ ン ブ ラ マ ツ(ヨ ー ロ ッパ

ゴ ヨウ、P.ce観6γ α)は 、 ヨ ー ロ ッパ ホ シガ ラス

(翫C加 α9αCα γツ・CαZαC置e5Cαγツ・CαZαcZCε)に

よ っ て 、Timberlineの 上 に ま で種 子 が散 布 され

て い る(MATTES,1982)。

ハ イマ ツ につ い て は 、 清 棲(1978)、 ネ チ ャエ フ

(1979)の 研 究 を参 考 にす ると、 ホ シガ ラス(Nπd一

ルαgαCα γッOCαZαZCεブαpOη∫Cα)に よ っ て、 種 子

が利 用 され 、 散 布 ・貯 蔵 さ れ て い る、 と考 え られ

る。**ま た 、ハ イマ ツ の実 生 の 観 察 例(表1、 図7)

か らみ て 、母 樹 群 か ら数kmも 離 れ た 実 生 は 、鳥 に

よ る 、 と く にホ シ ガ ラス に よ る もの と考 え られ る。

た だ し、 ミヤ マ カ ケ ス(Gα γ胤 臨8gZα ηdαγ如s

Pα〃どdガγoη5)、キ ツツ キ類(Picidae)に よ る散 布

の 可 能 性 も否 定 す る こ と は で き な い。

そ して 、 哺 乳 類 に よ る種 子 散 布 につ い て は 、 運

ば れ 、 か じ られ た球 果(写 真3、4)、 露 出部 が か

じ られ た種 鱗(図5a～c)、 さ ら に か じ られ た種 皮

(図6a～b)か らみ て、シマ リス(Tα 伽 α5画 配短cπs)

が関 係 して い る 、 と考 え られ る。***

種 子 の形 態 の 変 化

ゴヨウマ ツ亜 属 の 種 子 には 、有 翼 種 子(Winged

seed)と 、無 翼 種 子(Winglessseed)と が あ る。

そ れ らの お も な もの を 、 図15に 示 した 。

有 翼 種 子 に は 、 翼 部 の長 さ に い ろ い ろ な段 階 が

み られ る。 また 、無 翼 種 子 は 、 有 翼種 子 よ り、種

子 の 本 体 が大 き い傾 向 に あ る。

種 子 の 翼 の 有 無 か らみ て 、 有 翼 な もの は風 に よ

り、 無 翼 な もの は 動 物 に よ っ て散 布 さ れ る 、 と予

想 で きる。 そ して、 地 史 に お け る鳥 類 ・哺 乳類 の

出現 か ら推 定 して 、****マ ツ属 の種 子 散 布 に関 し

て は 、 翼 の退 化 した種 子 の 方 が、 有 翼 種 子 よ り も

よ り進 化 した タ イ プ と考 え ら れ る。

図15.セ ン ブ ラ マ ツ 節 の 種 子

a:ス ト ロ ー ブ マ ツ 、b:キ タ ゴ ヨ ウ マ ツ 、

c:ゴ ヨ ウ マ ツ 、d:ハ イ マ ツ 、e:チ ョ ウ

セ ン ゴ ヨ ウ

Fig.15.9SeedsofSectionCeη め γαofGenusPぎ η賜8.

a:P融53ε γoδ π5,b:P.Pα γツ∫ブZoγαvar.

peηZα ρんツ〃α,c:P.Pα γ梶 ブZoγα,d:P.P珈 η一

ぬ,e:P.んoγ α∫θπ5ぎ5.

*矢 野(1983)に よ ると
、 洪積 世 の北 海道 に はチ ョウ セ ン

ゴ ヨウ が成 育 して い た。従 っ て、 当時 の エ ゾ リス も この種

子 を食糧 と して い た 、 とみ な さ れ る。

**ホ シ ガ ラス が枝 か ら採 取 した 球 果 を運 び
、種 鱗 をつ つ い

て種 子 を取 出 す場 所(Perch)を 発 見 し、 シマ リスの か じ

った球 果 との 違 い を区 別 す る必 要 が あ る。斎藤(1982c)に

よれ ば 、図5a～fお よ び図6cは 、 ホ シ ガ ラス に よ る食痕 の

可 能性 が あ る。

***中 川 元氏 は
、ハ イマ ツ種 子 を食べ て い る シマ リス を

観 察 して い る。

また 、中 田 圭亮 氏 によ る と、知床 峠 ふ きん で は 、エ ゾ リ

ス、エ ゾ ア カ ネ ズ ミ(!4pode魏 榔Sρec如8螂 αゼηの 、

ヒメネズ ミ(、4.αγgθη加鵬)が 関 係 している可 能性 もある。

****両 生 類 ・は 虫 類 は
、消 化 管 通過 型 の 種子 散布 の 可 能性

は あ るが 、隠 匿貯 蔵 型 の 種子 散 布 を して こ な かっ た、 と筆

者 は仮 定 して い る。 イチ ョウ類(Gぬ んgoaZe8)の 衰退 は、

Endozoochory1に お け るDinosaursの 滅 亡 と関 係 して い

る、 と さえ推 測 され る。
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種 子 の 散 布 方 法 を、 原 始 的 な風 散 布 か ら、 よ り

進 化 した 動 物 散 布 へ と発 展 させ る た め には さ 次 の

よ うな形 態 の 変 化 が 不 可 欠 で あ った に ちがい ない。

種 子 の サ イ ズ の 大 型 化(栄 養 物 の増 大)

有 翼 か ら無 翼 へ(運 搬 ・覆 土 に都 合 よ い)

種 皮(外 種 皮)の 肥 厚 ・堅 牢 化(採 取 ・貯 蔵

に耐 え る)

そ れ ゆ え 、図15の よ う に、 セ ンブ ラマ ツ節(Ce一

観酔 α)に お け る、翼 の 退 化 に よ る動 物 散 布 へ の 対

応 は 、 次 の よ う に発 展 して きた と考 え られ る。

原 始 型 有 翼 広 い ス トロ ー ブマ ツ

や や広 い キ タ ゴ ヨ ゥ中 間型

狭 い ゴ ヨ ウ マ ツ

進 化 型 無 翼 ハ イ マ ツ ・チ ョ ウセ ンゴ ヨ ウ

ス トロー ブ マ ツ(Pど η初53Zγ0ろ 祝5)は 、ニ ヨ ウマ

ツ亜属(Dぎp!o∬ ッ♂oη)の 種 子 と同様 に、広 い翼 部

を もって い る。と こ ろ が 、キ タ ゴ ヨウ(P.Pα γ幅 声

♂oγαvar.peη 岬 妙 〃α)で は 、種 子 本 体 に 比較 す

る と、 翼部 が風 散 布 に十 分 な広 さ を も た な い し、

種 皮 がハ イマ ツ な み に厚 い。 そ して、 そ の母 種 の

ゴ ヨ ウマ ツ(P .Pα γγ沼oγ α)で は 、 有 翼 で は あ る

が 、 翼部 が狭 く、 し か も 欠 け や す く(岩 田 ほ か、

1954)、 風 散 布 に は 全 く役 立 た な い と い え る。 こ れ

らス トローブ マツ亜 節(Szγoわ の の う ちで 、 フ レキ シ

リス マ ツは 、 無 翼 で あ り、 完 全 に動 物 散 布 で あ る

(LANNERetal.,1980)。

同 じセ ン ブ ラ マ ツ 節 で も、 セ ン ブ ラマ ツ亜 節

(Cθ励 γαθ)の 種 子 は す べ て無 翼 で あ り、 その 散

布 を動 物 に依 存 して い る(表3)。

また 、パ ラセ ンブ ラマ ツ節(Pα γαce祝δγα)の 、

セ ン ブ ロィデ スマ ツ亜 節(Cem6γoごde5)に 属 す る

エ デ ュ リ スマ ツ類(Pinons,orpinyons)も 、無

翼 種 子 で あ り、動 物 散 布 が知 られ て い る(VANDER

肱LLetal.,1977;LANNER,1981)。

球 果 の種 鱗 の 開 閉

風 散 布 か ら動 物 散 布 へ の移 行 は、 上 述 の よ うに

種 子 の 翼 の 退 化 を と も な っ た と仮 定 で き る が、 こ

れ に あ る程 度 は平 行 的 に 、球 果 に も形 態 の 変 化 が

い く ら かみ られ る。

球 果 の 種 鱗 は 、 ふ つ う、成 熟 後 に開 い て 、 種 子

を風 散 布 な い し自 然 落 下 させ るの で あ るが 、 狭 い

翼 し か も た な い ゴ ヨ ウマ ツ で は 、 種 鱗 が 少 し しか

開 か な い。

セ ン ブ ラ マ ツ亜 節 の 球 果 は 、 成 熟 して も種 鱗 が

ほ とん ど開 か ず(MATTES,1982;ほ か)、しか も、球

果 柄 痕 を枝 に残 して 自然 落 下 しや す い 。 小 動 物 に

よ っ て も、 た や す くも ぎ取 られ うる。 落 下 後 に も

種 鱗 は 開 か な い か ら、 種 子 が 自然 に こ ぼ れ 出 る こ

と は ほ と ん ど な い。 つ ま り、 動 物 が種 子 を取 出 し、

地 中 に貯 蔵 しな け れば 、 ハ イ マ ツの 種 子 は 発 芽 で

きな い 、 と考 え ら れ る。

苗 畑 実験 か らみ れば(図12、13)、 球 果 ご と動 物

に貯 蔵 さ れ 、忘 れ ら れ て も 、 また 、 偶 然 に球 果 ご

と 自然 に覆 土 されても、良 好 な発 芽 の 可 能 性 は きわ

め て 乏 し い と考 え ら れ る。 種 鱗 が開 か な い こ と、

土 中水 分 が種 子 に届 きに くい こ と、 珠 孔 の位 置 が

中 軸 側 に あ る こ と な ど が原 因 で 、 発 根 や 胚 軸 の機

能 を阻 害 す るか ら に ち が い な い(図2、14)。

た だ し、 ス トロ ー ブマ ツ亜 節 の フ レキ シ リス マ

ツ、 セ ン ブ ロ イ デ ス マ ツ亜 節 の エ デ ュ リス マ ツ な

どの 球 果 は 、 成 熟 す る と、 枝 上 で 上 向 き に、 種 鱗

を開 く(HARLowetal.,1958)か ら、小 動 物 に採

集 され な くて も、種 子 が 自然 に こぼ れ 出 る。**た

だ し、 エ デ ュ リス マ ツ で は 、種 子 が こ ぼ れ 難 い よ

うで あ る(VANDERW牝Letal.,1977)。 そ して、

こ れ らの種 皮 は 、 セ ン ブ ラ マ ツ 亜 節 の そ れ よ り、

薄 い よ うで あ る。

こ れ らの 観 点 か ら、 ゴ ヨ ウ マ ツ亜 属 の 分 類 、 種

鱗 の 開 閉 、 種 子 の 翼 の 有 無 、 散 布 者 な ど を要 約 す

る と、表4の よ うに な る。

ハ イ マ ツ種 子 の 隠 匿貯 蔵 へ の 対 応

上 述 して きた よ うに、 セ ンブ ラマ ツ亜 節 の 種 子

は 、 有 翼 か ら無 翼 へ 、 小 粒 か ら大 粒 へ 、***薄 い種

*P
IJL(1982)に よ る と、裸 子植 物(Gymnosperms)の 時

代 の散 布 者 は 、は 虫類 か ら鳥 類 へ 、 そ して哺 乳 類 へ と進 み

風 に よ るの は被 子 植 物(Angiosperms)の 時 代 中期 以 降 か

ら とみ られ る。

た だ し、 筆 者 は 、針 葉樹 類(Coniferopsida)の 祖 先型

は無 翼 で あ った と して も、マ ツ属 の祖 先型 は 、有 翼 種 子 の

段 階 に まで進 化 して いた 、 と仮 定 して い る。

**球 果が 開 か な い うちか ら
、カナ ダホ シガ ラ スは種 子 を採

取 し、貯 蔵 す る(LANNERetal.,1980)。 従 って、これ らの

マ ツ類 は、 や は り動 物 散 布 が主体 で あ る と考 え られ る。た

だ し、種 鱗 が開 く前 には 、種子 が完 熟 で は な い と予 想 され

るか ら、 た と え貯 蔵 され 、食 べ忘 れ られ て も、 発 芽 力 が十

分 に あ る とは い えな いで あ ろ う。

***大 粒 化 に と もな い
、1球 果 あた りの種 子(充 実 種 子)数

は減 少す る傾 向 に あ る。
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表4.ゴ ヨ ウ マ ツ 亜 属 の 分 類 、 種 子 の 形 態 お よ び 散 布 者

Table4.Classification,morphologyofseedsandtheirdisseminatorsofSubgenusHαpZo」 じyZoη.

節 亜 節 種
Section*Subsection*Species

分 布

Distribution**

種 鱗

Cone-scale**

種 子Seed**

長 さLength種 皮Seed-coats翼Wing

散 布 者

Disseminator***

センブラマツ ストローフヤツ

Ce勅 γαSε γoわ1

ストローフヤツ 北 アメリカ東部

P.3Zγ06ω3

キタゴヨウ 本州中部以北、北海道

P.ρ.叩 副 α吻 〃α

ゴヨウマツ 本州中部以南、四国、

P.ρ αγ両ブloγα 九州

フレキシリスマツ ロッキー山脈

P.〃 θ短1ど3

開くOpen

〃 ク

少 し開 く

Somewhatopen

開くOpen

6㎜

8～10

10～12

10～13

薄 いmm有 、広い

ThinBroad

やや厚い 有、やや広 い

ModeratelythickSomewhatbroad

0.37

SomewhatthinWingless

〃

〃

.
い薄やや

有、狭い

NarrOW

無

風

Wind

風(+動 物〉

〃(十Animal)

動物(+風

Animal(十Wind)

カナダホシガラス
Nπcど加9α
coんηわ∫αηα

センブラマツ

Ce励 γαe

ハイマツ

P.ρ 珈痂1α 島、樺太、シベリア東部

シロカワゴヨウ ロッキー山脈

P.α16どCα π1∫5

センブラマツ アルプス山脈

P.ceηLbγ α

本州中部以北、北海道 、千 開かないClosed

チョウセンゴヨウ 本州中部(山 地)、朝鮮、

P.肋 γα詑η訂5中 国東北部

〃

〃

ク

〃

〃

〃

8～11や や厚 い0.4

Moderatelythick

9～10

12

15～18

厚 い0.65

Thick

きわめて厚い0.9

Verythick

〃

〃

〃

〃

〃

〃

〃

〃

ホ シガラスほか

N。Cα γyOCαZαdes

ノαρ侃 どcα

ホ シガ ラスほか

ヨーロソハホシガラス

N.CαryOCα'αCε85

CαηOCα'αdρ5

エゾ リス

S磁 γ秘5㌘ ω18αrど5

パラセンブラマツ センフロイデスマツ エデュリスマツ ロッキー油 脈

Pαγαce観6γαCe初6γ014es P.α んおs

ヒトツバマツ 〃

P.ηzoηopめ ・〃a

開くOpen

〃 〃

13や や 薄 い0.39

Somewhatthin

17

〃

〃

〃

〃

カナダホシガラスほか

〃

*MIRov
,1967;ほ か に よ る 。

**H
ARLowetaL,1958;KRむssMANN,1972ほ.か に よ る,

***表3の 文献 を参 照
。

皮 か ら厚 い種 皮 へ と形 態 が 変 化 し、 ま た 、球 果 も

宿 存 性 か ら落 下 性 へ 、 種 鱗 が開 くか ら閉 じた ま ま

へ と形 態 ・生 態 が 変 化 して 、貯 食 型 の 動 物 散 布

(Synzoochoryl)に 対 応 して きた(特 殊 化 した)

と考 え られ る。

散 布 者 につ い て は 、 風 や 自然 落 下 、 水 流 な どの

非 動 物 散 布 、 貯 食性 の な い動 物 に よ る偶 然 的 な

Dyszoochorylも 考 え られ る。 しか し、発 芽 の た め

の覆 土 の 必 要 性 、 束 生 に よ る初 期 の種 問 競 争 で の

生 残 り お よ び気 象害 の 緩 和 という、きわ めて 基 本 的

な条 件 を考 察 す るな ら、Synzoochorylに よって は

じめ て 、 セ ンブ ラマ ッ亜 節 は世 代 を交 代 す る こ と

が で き、 また 移住 す る こ と が で き る、 と い うこ と

が で きる。

セ ンブ ラマ ツ亜 節 内 で 、 生 活 形 を比 較 す る と、

高 木 か ら低 木 ま で 、次 の よ う に並 べ る こ とが で き

る(KRむssMANN,1972;ほ か)。

チ ョウセ ンゴ ヨ ウ

シベ リア ゴ ヨ ウ

(P.3ご6ぎ γどcα)

セ ンブ ラマ ツ

シ ロ カ ワゴ ヨ ウ

ハ イマ ツ

大高木

小高木～大高木

小高木～高 木

低 木～小高木

葡旬低木

樹 高20～30m

～30

10～20

～10

0.5～3

ハイマツは、通直の主幹 をもたず、複数の斜上

す る幹 を も ちさ 伏 条 更 新 をす る こ と が で き る。 シ

ロ カ ワ ゴ ヨ ウ も葡 旬 形 を と る(HARLowetal.,

1958)が 、残 り3種 は葡 旬 しな い。

生 活 形 に対応 して 、成 育場 所 が種 ご と に少 しず

つ異 な っ て い る。 高木 種 は低 山 型 で あ り、 低 木 種

は 高 山 型 で あ る。 ハ イ マ ツは 最 も北 方 まで 、 最 も

高標 高 ま で 分 布 ・成 育 して い る(MIRov,1967)の

で あ る。

地 史 に お け る気候 条 件 の 悪 化(乾 燥 お よ び低 温

の 出現)と 、植 物 の 北 方 へ の 移住 と を考 察 す る と、

厳 し い環 境 条 件 へ適 応 した植 物 ほ ど、 進 化 した も

の とい え る。そ れ ゆ え、ハ イマ ツ は 、Timberline

を越 えた 高 山帯 に適 応 した 、 生 態 的 に最 も進 化 し

た マ ツ属 種 とい うこ と が で き よ う。 常 緑 性 で あ り

な が ら、厳 しい 気 象 条 件 下 に越 冬 で き るの は 、葡

旬 す る こ と に よ っ て 、保 湿 ・保 温 効 果 を もつ 積 雪

下 に埋 没 して し ま うか らで あ る(斎 藤 ほ か 、1982)。

しか し、葡 旬 低 木化 す ること によ り、Timberline

*こ う した複 幹株(多 幹 株
、株 立 ち木)は 、伏 条 に よ る も

の と は必 ず しもいえず㍉Cacheに よるClumpedseedlings

に 由来 す る可 能 性 もあ る。
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表5.ゴ ヨ ウ マ ツ 亜 属 の 形 態 ・生 態 の 進 化(案)

Table5.EvolutionofSubgenusHα μo:rツZoηinmorphologyandecology(schematic) .

原 始 型Primitivetype 移 行 型Transitionaltype 進 化 型Evolvedtype

種子 翼

SeedWing

広 翼Broadlywinged一 一 一 一 一 一 一 一 狭 翼Narrowlywinged一 一 一 一 一 一

ス トロー ブマ ツ キ タゴ ヨウマ ツ ゴヨウマ ツ

P.s置 γoわω3P.P.v.卿 即 んツ〃αP.Pα γγガloγα

無 翼Wingless

ハ イマ ツ

P.Pω7η 」1α

種 子 本 体 小 さいSmall

Seedproperス トロー ブマ ツ

中 くらいModerate一 一 大 きいLarge一 一 きわめて 大 きいVerylarge

ゴヨウマ ツ ハ イマ ツ セ ンブ ラマツ チ ョウセ ンゴヨウ

P,cemわ7αP.ゐoγ αleηε15

種 皮 薄 いThin一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 やや 厚 いModeratelythick一 一 一 一 一 厚 いThick

Seed-coatsス トロー ブマ ツ エ デュ リスマ ツ ハ イマ ツ フ レキ シリスマ ツ セ ンブ ラマツ チ ョウセ ンゴ ヨウ

P.e伽 」∫5P.fZeエ 読5

球 果 宿 存 性

ConePersistency

枝 に宿 存 す るPersistentonbranchlet一 一 散布 後 に 落 下 す るDeciduousafterdispersal一 落 下 す るDeciduous

儲 羅 属)ス トローブマツ キタゴヨウマツ ゴヨウマツ チョウセンゴヨウ ハイマツ

種 鱗 開 くOpen一 一 一 一 一 一 一 い く らか 開 くSomewhatopen一 一 一 一 一 一 一 一 開 かないClosed

Cone-scaleス トロー ブマ ツ エデ ュリスマ ツ キ タゴ ヨウ ゴ ヨウマ ツ チ ョウセ ンゴ ヨウ セ ンブラマ ツ ハ イマ ツ

重 さ

Weight

軽 いLight一 一 一 一 一 一 一 一 一 中 くらいMiddle一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 重 いHeavy

エ デ ュリスマ ツ ハ イマ ツ ゴヨウマ ツ セ ンブ ラマ ツ フ レキ シ リスマ ツ チ ョウセ ンゴ ヨウ

生活形

Lifeform

高木Tree一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 小 高 木Smalltree一 一 一 一 一 低 木Shrub

チ ョウセ ンゴヨ ウ ゴ ヨウマ ツ フ レキ シ リスマ ツ セ ンブ ラマ ツ シロカ ワゴ ヨウ ハ イマ ツ

P.α1配cα π〃3

成育場所

Habitat

低 山帯Lowmountain一 一 中 山帯Middlemountain一 一 亜 高 山 帯Subalpinezoue一 高 山 帯Alpinezone

ス トローブマ ツ チ ョウセ ンゴヨ ウ セ ンブラマ ツ シロカ ワゴヨ ウ ハ イマ ツ

散 布 者

Disseminator

風Anemochoryl

自然 落下Autochoryl

動 物Zoochoryl(Dyszoochory1一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一Synzoochoryl)

ヒ グマ イ スカ ア カゲ ラ ハ シボ ソガ ラス シマ リス ホ シガラス

σγεω3Lo珈De諭ocopo3Co咄 εTα 伽 α5翫c∫ 加9α

下方での高木種 との生存競争についての能力は、

大 きく失われて しまった。生態的に特殊化するこ

とにより、適応性が狭 くなったともいえよう。

しかしなが ら、ハイマツは、セ ンブラマツ亜節

に共通であるが、もうひとつの特殊化、つまり、

高山帯の動物による隠匿貯蔵への対応 とい う種子

散布方法 をも獲得 して きた。ホシガラス、シマ リ

スなどの特殊化 した貯食性が、ハイマツの高山に

おける成育 ・群落形成を確実 なもの としているの

である。不確実 とみえる食べ忘れ種子の発芽は、

高山帯においても亜高山帯においても、実生を束

生 させて、ハイマツを地球規模の気候の変動 によ

く対応 させている、と考えることができる。

上述 してきたゴヨウマツ亜属の、 とくにセ ンブ

ラマツ亜節の形態 ・生態の進化は、種子の散布方

法 を中心にみると、表5の よ うに表わすことがで

き る。

な お 、ハ イマ ツ種 子 の 発 芽 とSynzoochorylの

関 係 を検 討 す る た め には 、裸 子 植 物 よ り も新 しい

植 物 、つ ま り、被 子 植 物 に お げ るSynzoochorylを

も考 察 す る必 要 が あ る。 何 と な れ ば 、 地 史 的 にみ

て 、 裸 子 植 物 の 全盛 期 は、 は 虫 類 の 全 盛期 に ほぼ

相 当 す る か らで あ る。 そ して 、被 子植 物 の発 展 ・

全 盛 期 は 、 鳥 類 ・哺 乳 類 の 発 展 ・全 盛 期 にほ ぼ 相

当 す るか らで あ る(図16参 照)。

被 子 植 物 に お け るSynzoochorylに は 、 次 の よ

うな研 究 が あ る。

クロ グル ミ(」 πgZαηs蛎gγ α)ミ ズ ナ ラ

リ ス(8c如 π5π ∫geγ)エ ゾ リス

STApANIANetal.,1978宮 木(未 発 表)

ミズ ナ ラ(Q麗 γcπ5ηoηgoZ∫cαvar.gγo∬e5eγγαZα)

の 堅 果(ど ん ぐ り、乃coγη)、ク ル ミ属(JπgZα 鰐)
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の核(殻 、Shell)は 、 き わめ て大 型 化 し、無 胚 乳

で 、 子 葉 が い ち じる し く肥 厚 して い る。

裸 子 植 物 の無 翼 マ ツ類 は 、 動 物 に地 中 に埋 め ら

れ て も 、 図9の よ うに 、発 芽 時 には 子 葉 を地 上 に

も ち上 げ る、 地 上 子 葉 性(Epigealgermination)

で あ る。

こ れ に対 して 、 被 子 植 物 の 堅 果(ミ ズ ナ ラ 、 ハ

シバ ミほ か)、核 果(サ ク ラ属 、 クル ミ属 ほ か)、大

粒 の種 子(ト チ ノキ ほ か)な ど は 、 同 じ く動 物 散

布 で あ る が 、地 中 に埋 め られ る と 、発 芽 時 に は子

葉 を地 下 に と どめ る、地 下 子 葉i生(Hypogealger-

mination)で あ る(岡 本 、1976;斎 藤 、1982b).

子 葉(お よ び種 皮)を も ち上 げ る地 上 子 葉 性 で

は 、地 中 に深 く埋 め られ て しま う と、 表2の よ う

に 、発 芽 を全 うす る こ と が 不 可 能 と な る。 しか し、

地 下 子 葉性 の 場 合 に は 、 か な り深 く埋 め ら れて も、

図16.動 物 散 布 型 樹 木 と 散 布 者 の 地 史 的 な 関 係 の

模 式 図(地 学 事 典 〔平 凡 社 〕,1970を も と に 作 製)

Fig.16.Geohistoricalrelationbetweenzoochoroustrees

andshrubsanddisseminators(schematic).

A:隠 匿 貯 蔵 型 、Synzoochoryl

B:消 化 管 通 過 型 、Endozoochoryl

C:地 下 子 葉 性 発 芽 、Hypogealgermination.

比 較 的 た や す く発 芽 を全 うす る こ と が で き る。 た

と え ば 、 ミズ ナ ラで は 、 単粒 で 、10cmの 深 さ に埋

め ら れ て も、 上 胚 軸 を地 上 に 出 す こ と が で き る

(斎 藤 、1981b)。 つ ま り、地 下 子 葉 性 の 発 芽 は 、地

上 子 葉 性 の そ れ よ り も、 動 物 の 隠 匿 貯 蔵 へ の 対応

と して 、 よ り進 化 した もの で あ る、 と い う こ と が

で き る。

被 子 植 物 で は 、 哺 乳 類 や 鳥 類 が発 展 ・分 化 して、

Synzoochoryl型 の動 物 が現 わ れ た の に対 応 して

地 下 子 葉 性 に ま で進 化 した もの が か な りあ る。 こ

れ に対 して 、 よ り早 くに地 球 上 に出 現 した裸 子 植

物(と くに針 葉 樹)で は 、 散 布 方 法 が 風 を主 と し

て い て 、 ご く一 部 が そ の後 の 動 物 散 布 に対 応 で き

る よ うに な っ た 。 しか し、 これ らの 進 化(な い し

対 応 の 発 展 性)が 既 に衰 えて い た た め に、 っ い に

地 下 子 葉 性 の発 芽 に ま で進 む こ と がで きなかっ た、

と考 え ら れ る。*

Cachingに 由 来 す る束 生 発 芽 は 、 そ れ で も、 単

粒 の 約2倍 の 覆 土 に も耐 え る(表2)か ら、Epi-

gealgerminationの 弱 点 を か な り補 っ て い る 、と

い え る。

Zoochorylに お け る樹 木 と散 布 動 物 の 地 史 的 な

関 係 は 、 図16の よ う に模 式 化 で き よ う。

ま た 、 ハ イマ ツ を中心 に した 、 セ ン ブ ラ マ ツ亜

節 の 進 化 は 、 散 布 動 物 との 相 互 作 用 か ら、 図17の

よ うに推 測 さ れ る。

要 約

ハ イマ ツ の 球 果 お よ び種 子 の 形 態 、野 外 観 察 の

記 録 、 お よ び 播種 実 験 か ら、種 子 の 散 布 方 法 、 隠

匿 貯 蔵 へ の 対 応 な ど を考 察 して 、 次 の よ うな知 見

お よ び 仮 説 を導 いた 。

1.ハ イマ ツ の 実 生 は、 母 樹 群 か ら遠 く離 れ た亜

高 山 帯 に しば しば 見 出 され 、 その 大 半 は 束 生

して い る。

2.球 果 の 種 鱗 お よ び種 皮 に は 、 動 物 が っ け た 食

痕 が み られ る。

3.播 種 実験 に よ る と、 発 芽 率 は60～95%で あ る

が 、単 粒 で は4cm以 深 の 覆 土 が あ る と発 芽 で

きに く い。

4.1穴20粒(人 為 に よ る束 生 実 験:)の 場 合 に は、

*た だ し
、裸 子 植 物 の うちで も、イチ ョウ(α 航go侃06α)

は、 胚 乳 をも った 、地 下 子 葉性 で あ る。
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図17.動 物 散 布 に対 応 し た セ ン ブ ラ マ ツ 亜 節 の 進 化(案)

Fig・17.EvolutionaladaptationofSubsectionCeη め γαetozoochoryl(schematic) .

集 団 の 力 に よ り、深 さ6cmま で は よ い発 芽 率

を示 した 。

5.球 果 ご と土 中 に埋 め て も 、種 子 は ほ とん ど発

芽 で きな い 。

6.ゴ ヨ ウ マ ツ亜 属 の無 翼種 子 マ ツ類 につ い て は 、

外 国 で は 、 動 物 散 布(ホ シ ガ ラ ス 類 に よ る

Caching)が 知 られ て い る。

7.ハ イマ ツ の 球 果 の 種 鱗 は 閉 じた ま ま で あ り、

種 子 の 散 布 は 動 物 に依 存 す るよ り ほ か に な い 。

8.無 翼 化 した種 子 は、 動 物 に採 取 さ れ、 しか も

覆 土 され な け れ ば 、 発 芽 条 件 が 十 分 と な ら な

い0

9.実 生 の 束 生 はCachingの 結 果 で あ り、 束 生 す

る こ と に よ り、厳 しい気 象 条 件 や 生 存 競 争 に

耐 えや す く な る。

10.知 床 半 島 に お け るハ イ マ ツ種 子 の 散 布 は、 特

殊 化 した貯 食 性 を もつ ホ シ ガ ラ ス が 主 役 で 、

食性 が よ り多様 な シ マ リス が脇 役 とみ な され

る。

11.セ ン ブ ラマ ツ亜 節 は、 ゴ ヨ ウマ ツ亜 属 の う ち

で 、 球 果 と種 子 の 形 態 が 動 物 散 布 に最 も よ く

対 応 して い る と考 え られ る。

12.そ れ で も、これ らは地 上 子 葉 性 で あって、Syn一

zoochorylへ の対 応 の 頂 点:とみ ら れ る 地 下 子

葉 性 の 発 芽 に まで 到 達 で き な か っ た 。

13.ハ イ マ ツ は 、 セ ン ブ ラマ ツ亜 節 の う ちで 、 最

も寒 冷 多雪 な場 所(高 山 帯)に 成 育 し、 無 性

繁 殖 方 法 の ひ とつ の伏 条 更 新 の 能 力 が 高 い。

14.葡 旬 低 木 化 して 、高 山帯 に適 応 で きた こ と(特

殊 化)に よ り、ハ イマ ツ は低 山 帯 で の生 存 競

争 力 を失 っ て し まっ た 。

15.そ れ で も、ハ イマ ツ は、高 山 帯 で の 実 生 更 新 お

よ び伏 条 更 新 と、亜 高 山 帯 へ の動 物 散 布 に よ

る不 断 の進 出(と い う潜 在 能 力 を有 す る)と

か ら、地 史 に お け る気 候 変 動 に きわ め て 適 応

した種 と い う こ と が で き る。
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Onrelationsofthecachingbyanimals・on

theseedgerminationofJapanesestonepine,

Pぎ η,z65Pω7η ゴZαREGEL.

Shin-ichiroSAITo

HokkaidoForestExperimentStation,

Bibai,HokkaidoO79-01.

Summary

Thepresentpaperdealswiththerelationofthecachingbyanimalsontheseedgermin-

ationoftheJapanesestonepine,P加 窃5p賜m記 α,fromthepointofviewofthegeohistorical

adaptationofthepinetosynzoochoryl.

ThepinearebroadlygrowingatalpinezonesinHokkaido(Fig.4).Theauthorhasinves-

tigatedthemorphologyandzoochorylofthepinechieflyatShiretokoPeninsula.

Theresultsstudiedwereasfollows:

1

2.

3.

4.

SeedlingsoftheplnearefoundoccasionallyatsubalpinezoneslnHokkaido,being

widelyapartfromtheseedsources(Table1,Fig.7).Andtheseseedlingsaremostly

clumping,2to23innumber(Photos.1,2,Fig.8).

Cones,cone-scalesandseed-coatsofthepineatperchesorcacheshavesignsgnawed

byanimals(Photos.3,4,Figs.5,6).

Innurseryexperiments,germinationratesofthepinewere60to95%,whenseeds

wereseededinsuitabledepthsofsoil.However,mostofseeds,singlyseededdeeper

than4cη,couldnotgerminate,becauseofepigealgermination(Table2,Figs・9,10).

Onthecontrary,mostofseeds,seededin20seedsunit,couldgerminatefromthe

soildepthof6㎝,andgerminantswereinclump(Table2,Photo.5).
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5.

6.

7.

8.

9.

10.

11.

12.

13.

14.

15.

Whenconesdepositedintosoil,theseedscouldnotgerminatenormally
,becauseof

epigealgemination(Figs.12to14).

WinglessrseedsofSubgenusHα ρZoエ ツ'oπaredisseminatedbyanimals(zoochoryl),espec-

iallycachingbynutcrackers(synzoochoryl)inNorthAmericaandEurope(Table3) .

Cone-scalesofP.:ρ πm∫Zα,andallspeciesofSubsectionCθ η6γ αe,areclosedinmaturity

(Figs.1,2).Fbrdispersal,therefore,seedsmustbetakenoutfromthecone-scalesby

animalS.

Fordispersalandgermination,thesewinglessseeds,geohistoricallyadaptedtosynzoo-

chorylfromoriginallywingedseedsinanemochoryl(Figs.3,15
,Table4),mustbe

transportedandcachedintosoilbyanimals.

Clumpedseedlings,resultedfromcaching,aretolerableagainstsevereclimateand

competitionatalpinezones.

AtShiretokoPeninsula,Japanesenutcracker,ノVπcガ γαgαcα γッocαZαcZeε 」αρoη ∫cα
,is

recognizedasthemosteffectivedisseminatorofseedsofthepine .AndSiberian

chipmunk,Tα7η ぎα53ど6∫ γ∫cπ5,isrecognizedasthesecondarydisseminator(Figs .7,8).

ItispresumedthatSubsectionCem6γ αehasbestadaptedtosynzoochorylinthe

morphologyofconesandseedsamongSubgenusHα:ρZoエ)・10η(Figs.16
,17,Table5).

However,germinationofthesewinglessseedsofGymnospermsisepigeal(Figs .9,10).

And,inapartofAngyospermsadaptedtosynzoochory1,germinationhasadvanced

tohypogeal.

AmongCeη め γαe,P.ρ πηL∫Zαgrowsatthecoldestandheavysnowareas(alpinezones
,

Table5)andregeneratesbothbyseedlingsandbynaturallayering .

Thepine,adaptedtoalpinezones,isaprostrateshrub,andhaslosedtheabilityto

competewithtreesatloweraltitudes.

ItisconcludedthatP.ρ πηzどZαhasabilitiestoregenerateatalpinezonesofsevere

climate,andtosendseedlingssuccessivelytosubalpinezonesbysynzoochorylinorder

tosurviveagainstgeohistoricalchangesofclimate.
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