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要 旨:従来，植物群落内における光強度の妥宜変化を把握する基本式として，均質体を対象とす

る BEER-LAMBERT 式が適用されてきた。 しかし，計量植物学的研究の進展に伴い，乙の式の使用に

は限界がある ζ とがわかった。そとで，本研究においては，木本群落における林内光環境の形成機構

を解明するため，まず新たな基本式として部分葉層の光透過率という概念を定義した。つぎに，部分

葉層の底面積 (A) ， 部分葉層中の薄層数 (nふ薄層中の葉面積・幹断面積・枝投影面積 (A! ・ A. • 

Ab). 葉の光透過率 (Ltr) などから，散光条件下の広葉樹林における部分葉層の光透過率 (Ts') を

推定する式

Ts' (%) =( {((A-A!-As-Ab) x100+ (A! xLtr))! A} !100>nl xl00 
を作成した。ただし，薄層の厚さは葉傾角と葉長から決まるものである。樹高 0.8-2.2m の 8 樹種

の落葉広葉樹模型林による検証の結果，推定精度は実視j値と推定値簡の相関係数が 0.964-0.647 と
良好であるととがわかった。つぎに，葉傾角・葉長・層の葉面積など葉群の性質を表わす諸要因がお

のおの相対照度に対して明確な回帰関係を示すととを明らかにした。続いて，光透過率推定式および

各要因と相対照度間の回帰式を結合させて，葉層内照度の垂直変化に関するシミュレーションモデノレ
を作成した。このモデルは，葉層内の光環境と葉群の性質問の作用一反作用系の機能をトレースする

よう作成されたととが特徴であって， 8 樹種の模型林における相対照度実測値と推定値聞の相関係数
は 0.997-0.913 ときわめて高いことがわかった。
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1.はじめに

複層林施業における施業技術を高度化させるため，および枝打や間伐の効果を生産生態学的に評価する

ためには，林内の光強度，とくにその垂直分布に関する知見が必要とされる。しかし，森林における垂直

分布の測定はきわめて限られた例しかなく，林内光環境の形成機構に関する詳細な研究はさらに少ない。

各種作物の群落においては，光環境形成機構に関する研究が多数行われ，多くの光モデルが作成されて

いるが，乙の場合も太陽高度と吸光係数の変化など，群落内の諸現象を整理考察するための理論モテツレが

多く，予測を主眼としたモデルは少ない。

本研究は，複層林施業などの理論的基礎を明確にする 1 つの段階として，散光条件下における落葉広葉

樹林を対象とした林内光強度推定モテツレを開発するために行ったものである。

広葉樹を取りあげた理由は，葉が大きく技との境界が明確であるため，解析が比較的容易である乙と，

現在広葉樹の用材林施業，および合理的な短期育成施業の技術指針の立案が急がれているからである。

作物群落においては，すでに各種の理論的基礎あるいは各種の観点から作成された多数の群落光合成モ

デル，およびその一部を独立させた光モデルが提出されている。ただし，多くのモテツレにおいては光の垂

直変化と光合成の変化が結合された式の形をとっているので，乙こでは光合成モテツレも記述の対照にした。

散光条件下を対象とする第 1 系列のモデルには， つぎのようなものがある。門司・佐伯のモデル目白

は，照度と累積葉面積指数の関係を BEER-LAMBERT 式でとらえ， 乙の式を光ー光合成曲線式拙)1(代入し

て積分したものである。続いて，層照度を表現する式と光ー光合成曲線を変えて同様に作成した166) モデ

ルや，光の減衰式を改良したモデル171)195)盟引が提出された。笠永119) のモデルは，層照度は平面中の葉影

部と無影部の面積率lと依存し，葉影部の明るさは葉の光透過率に依存するとして推定した照度を，光ー光

合成曲線式に代入したものである。各層位における葉の光合成活性の差を考慮して，層位ごとに巽なる光

ー光合成曲線の係数を層の照度に対して定式化し2 との式を BEER-LAMBERT 式に代入したモデル剖〕船舶10剖
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もある。

主に直射光条件下を対象とした第 2 系列のモデルにおいては，群落内照度が散光比の影響を受ける1lI6)

186)206】掛川崎〉こと，光合成速度も入射光角の影響を受けるの1lI3)1S7)161)179) 乙となどが考慮されている。葉と

茎の立体角的配置の数学的記述101)102)を基にした平行光線下の光吸収モデル108り葉傾角・茎の遮光を扱っ

たモデル5)U6)凶〉，あるいは入射光角の日中変化と吸光係数の変化を扱ったモデル瑚〉も乙の系列に入る。

また，モデノレの作成に関連して， 直射光lζ照射される葉の面積率師〉拙〉， 半影・光斑からの光のにじみ出

し129) , 葉群による光の散乱係数2)6)，群落内で生成される散光158う葉傾角と光の透入174〕175h 樹冠空隙と

林内光88H811ð5)1帥)180)209)脚〉，光斑の分布密度47)62)1541156)日目なども解析されている。一方，群落中の個体配

置が不均一な場合における照度分布が測定109moh 解析1)錫)67)106)108)178) されたほか，孤立個体の調査

伊tl66)185)244)2姐〉もある。

第 3 の系列lと，空気力学的手法によるモデルがある。光合成速度は，∞阜の気孔抵抗68沼田】182)981)却に葉

内の水蒸気の拡散抵抗69〉，クロロフィル密度船出)74)118】，蒸散速度84)52)師〉，合水率118)1姐)144沼田〉などの影響

を受けるため，最終的には群落内の風の影響を受けるととになる 146)286)2加。 CO2 の群落内拡散と風要因か

ら最適群落構造をモテツレにより考察226) した例もある。

第 4 の系列に，光合成を水の供給の面からみたモデノレがある。強光下では葉内の水分条件が悪化78) し，

裏面光による気孔閉鎖回)168) も加わって光合成速度が低下個別制附するととから，土壌水の移動速度と根に

よる吸収速度を定式化し蒸散・光合成モデルにまとめた例197)がある。

第 5 の系列に，コンピューターによる経験的なモデルがある。乙のモデルの特徴は，用いる要因が多く

いわば推定の積み重ねから光合成量を求めているととである附189〉160〉248〉E4930 これらのモデルの目的は，

栽培条件を最適化するため，群落内の機能・現象のシミュレージョン闘を行うととにある。とはいえ，入

力項数が過多になると理論的基礎が不明確になるきらいがあり，乙の点がゆきすぎた例1臨もある。

本研究に直接関係が深い第 1 および第 2 系列のモデルの特徴を要約すると以下のとおりである。すなわ

ち，第 1 系列に属するモデルは，散光条件を対象にするだけに構成要素が少ない。とのため，理論的基礎

がきわめて明解で，各層の明るさおよびそれに対応した光合成量との関係が明確lとされているが，一方に

おいて推定手段としては不十分であるといえよう。第 2 系列のモデルは，目的が各要因の数学的記述と理

論的解析，および式の構成にあるので，用いた要因のうち物理現象以外の要因は仮定を置いて処理したも

のが大部分である。しかも，計量植物学発研究の発展95)104)105)227)228) に伴い， 乙の仮定の多くは現実に適

合しない乙とが明らかになった。したがって，多くのモデルは推定手段としては不十分である。乙の根本

的な原因は，元来植物群落は均質体としては取り扱えない101) ことにある。すなわち，葉層の光透過性に

関与する葉群の諸要因は， それ自体が照度に応じて変化するため1034〉15J17}， 照度と葉群諸要因は 1 つの

作用ー反作用系を形成している叩21)掛からである。

そ乙で，乙の作用一反作用系の存在を重視し，群落内の各層位における光強度の推定モデルと，葉群諸

要因の推定を相互に関連づけて行うモデルを考えた。散光条件下における落葉広葉樹林を対象とする群落

内光強度推定モデルである。

モデルの概略，用語の定義および本論文の構成順をまとめて述べると以下のとおりである。葉層の光透

過性を規定する要因には，一定空間中の葉面積・葉傾角・葉長・葉幅・葉の光透過率・幹の断面積合計値

・技の投影面積などがある。乙れらを葉群要因と総称する乙ととした。
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乙のモデルにおける基本式は，葉層内の各部分で異なる作用一反作用系の動きをトレースしうるもので

ある必要がある。したがって，累積葉面積指数における垂直変化を用いて全層位を一括して処理する BEER­

LAMBERT 式は使用できない。そのため，作成した部分葉層の光透過率式を用いた。なお，部分葉層とは，

葉層 lと多数の水平面を設定したとき，上下f(隣り合う 2 つの水平面によって分割された葉層の一部である。

まず部分葉層の光透過率という概念を定義し，葉群諸要因の推定法を定め，諸要因から部分葉層の光透

過率を推定する式を作った。記述の便のため，光透過率を求める式をサブモデJレと称する。つぎに，サブ

モデル作成において設けた仮定・条件の妥当性を検討し，模型林から得た資料によってサプモデルの構成

と精度を検証した。

一方，とのモデルは散光条件下を対象とするが，理由は以下のとおりである。現実に直射光のみの状態

はなく，散光比は無雲状態においても 15% 以上で，快晴日に 50% 程度回〉の ζ とが多いからである。

つぎに，葉群諸要因と相対照度聞の回帰式を定め，モデJレを構成し，精度を検証した。最後に，葉群諸

要因の照度反応、における林分差・個体差・季節差の発生機構を解明する過程を通じて，とのモデルを一般

化するための検討と考察を行った。

なお，本研究では，形質差の少ない苗木を地力が均一で平坦な苗畑n::高密度・等間隔に植栽して造成す

るという，模型林の手法を用いた。この手法の特徴は，林冠閉鎖をきわめて促進させられる乙と，個体聞

の相互干渉が林分の各位置で均等に発生しているため精密な測定が可能で，得られた測定値の変異が少な

いことである。

ただし，シラカンパ17)19) ・プナ22)の模型林，および本研究に用いた模型林においても，模型林であるに

もかかわらず， 落葉広葉樹林の林分葉量は約 3tonjha であるという一般的な法則性が成立する。 したが

って，葉層内の光問題を取り扱う場合に限っては，とくに模型林と称する必要はないとも考えられる。

乙の論文の取りまとめにあたり，一方ならぬど指導とど援助を賜わった筑波大学農林学系陣内 巌前教

授，花田毅一教授，大垣智照教授，赤羽 武教授，青山経雄教授に深甚なる謝意を表する。また，林業試

験場蜂屋欣二次長，石川政幸防災部長，岩川幹夫防災科長，吉武孝気象研究室員には，本論文の作成期

間中各種のど配慮とど協力をいただいた。心から謝意を表する。さらに，林業試験場調査部大鹿糠春蔵主

任研究官を初めとする実験林のかたがたには，模型林の造成lとど協力をいただいた。深くお礼申しあげ

る。なお，乙の研究の一部は農林水産省大型別枠研究「農林水産業における自然エネルギーの効率的利用

技術に関する総合研究J の予算によって行われた。元北海道農業試験場嶋田 鏡草地開発第 2 部長，林業

試験場浅川澄彦造林部長，草地試験場塩見正衛生態システム研究室長ならびに関係各官f(厚くお礼申しあ

げる。

用いた記号

RLI : 相対照度(%)

LAI : 葉面積指数 (hajha)

Ts : 部分葉層の光透過率実測値(%)

Ts': " 推定値(%)

TS"(h'勺: 固定法による部分葉層の光透過率推定値(%)

TLB(h'勺: 固定法による部分葉層の光透過率推定値のうち，業と校による部分(%)

TT(h'勺: " ，幹による部分 C%)
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dTs' 角棒，すなわち薄層あたりの光透過率推定値(%)

d TS'(1) 幹・枝の遮光と葉の光透過性を無視した角棒あたり光透過率推定値(%)

dTS'(fll 幹・技の遮光を無視した角棒あたり光透過率推定値(%)

A TS'(Al : 小箱，すなわち一枚の葉が占有する空間を基lと求めた光透過率推定値(%)

ATS'(Bl : 平箱，すなわち多数の葉が占有する空間を基IC求めた光透過率推定値(%)

Bh 箱，すなわち部分葉層の高さ (cm)

La 箱中の葉の合計面積 (cm2)

L 葉長の測定値 (cm)

Ll 箱中の葉の平均葉長 (cm)

Ll' 正方型lと単純化された葉の平均葉長 (cm)

w 葉幅の測定値 (cm)

L叫 箱中の葉の平均葉幅 (cm)

I 葉傾角の測定値 (0)

L, 箱中の葉の平均葉傾角( 0 ) 

Ltr 箱中の葉の平均光透過率 (%)

S. 箱中の幹の合計断面積 (cm2)

Sb 箱中の枝の合計投影面積 (cm2)

h' 角棒の高さ，すなわち簿層の厚さ (cm)

h" 固定法における薄層の厚さ (cm)

nl 箱中の垂直方向の角棒数(本)

n2 箱中の水平方向の角棒数(本)

n8 固定法における箱中の垂直方向の薄層数(枚〉

N 箱中の合計角棒数(本)

A 角棒の底面積 (cm2)

A' 小箱の底面積 (cm2)

A" 平箱の底面積 (cm2)

A* 固定法における薄層の底面積 (cm2)

Al 角棒中の葉の投影面積 (cmS)

Al' 小箱中の葉の投影面積 (cmS)

Al" 平箱中の葉の投影面積 (cm2)

Al* 固定法における簿層中の葉の投影面積 (cmり

A. 角棒中の幹の断面積 (cm2)

A.* 固定法における薄層中の幹の断面積 (cm2)

Ab 角棒中の技の投影面積 (cm2)

Ab* 固定法における薄層中の技の投影面積 (cm2)

A 角棒上面の左端縁

A' 角棒上面lと接する平面上で A より左方にある点
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角棒上国の右端縁

角棒上面Ir接する平面上で B より右方にある点

角棒底面上の左端縁

角棒底面上の右端縁

角棒上面上の光投射点

角棒底面上の光強度測定点

Pp と Pã 聞の比距離

Pp から投射され Pã を照射する光の比強度

光の減衰要因

角棒底面に向う光量の全反射光量lと対する率

葉面と光線のなす角度に関する修正係数

散光の投射方向を示す立体角 (0)

。方向から投射される散光強度 (kw/m2)

天頂方向から 1/ (kw/m2) 

角棒内で発生し角棒底面に向う反射光成分の強度 (cm2X%)

葉の光反射率(%)

平均葉層間隔 (cm)

葉層深 (cm)

相対変異(%)

2. 模型林および葉群諸要因の測定法

模型林は 2群i己分けられる。第 1 群はサプモデルおよびモデルの作成と検証lζ用いられたもので，茨城

県稲敷郡茎崎町lとある林業試験場の苗畑に造成された 8 樹種の模型林である。以後，第 1 群の模型林と略

称するが，そのうちの一つを指す場合は，例えばプナ模型林と略し， 図・表中では Tab!e 1 I乙示した省

Tab!e 1.模型林の概況

Out1ine of the used model stands. 

樹Species種 平H(均ecimg苗h)高t 平Ba均sa根l 元di径a. 葉面L積A指I 数葉面L積AD密度 調S査adm年apt月eled 日 林齢 N略ot記at名ion Stand age 
(mm) (ha/ha) (m2/m8) (yr.) in text 

シラカンノf
163.6 17.26 8.58 2.68 Aug. 24 '81 2 BetuZa 

Betula ρlaty，ρキhylla 
ノ、ンノ

124.4 12.10 5.72 2.86 Sept. 8 '81 l Alnus Alnus japonica 
フ ナ 82.9 11. 31 3.61 3.01 Aug. 10 '81 2 Fagus Fagus crenata 
コ ナ フ 196.6 13.30 9. 17 4.59 Sept. 17 '81 2 Quercus Quercus serrata 
ク ヌ ギ 138.8 13.06 4.92 3.08 Aug. 31 '81 2 Q. act Quercus acutissima 
エ ノ キ 133.8 9.68 4..12 2.29 Sept. 11 '80 l Celtis Celtis sinensis 
トウカエデ 157.4 10.75 6.95 2.90 Aug. 17 '81 2 Acer Acer Buergeriana 
エゴノ キ 218.3 13.57 8.30 2.95 Sept. 3 '81 2 Styγax 
Styrax japonica 
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略名を用いた。第 2 群の模型林は，葉群諸要因の照度反応の一般化に関する論議において使用されたもの

で，東京都世田谷区にあった旧東京教育大学農学部附属祖師谷農場，あるいは東京都目黒区にあった!日林

業試験場の苗畑に造成された。第 2 群lとは 2 樹種の合計 7 つの模型林があるが，例えば 71 年模型林，あ

るいは 72 年模型林 C のように略称した。

2-1 第 1 群模型林

本研究に用いた樹種ば解析の容易さから落葉広葉樹とし，林業的な利用度および苗木入手の便から次の

8 種，すなわちシラカンパ・ハンノキ・プナ・コナラ・クヌギ・エノキ・トウカエデ・エゴノキを選定し

た。模型林は各樹種とも，林業試験場首畑lζ1980 年春の開葉前IC苗木を縦・横 20cm の間隔で植栽して

作られた 8mX8m の大きさを持つ，高密度純群落である。日常管理として除草・駆虫を行ったが，とく

に首間除草は頻繁に行ったので，林床植生はほぼ常に皆無であった。 9 月あるいは 1 生長期後の翌年 8~

9 月に各模型林中央に 1mX1m の調査区を設け， 相対照度の測定後， 区内の全個体 25 本をサンプリン

グし測定に供した。サンプリングの日時・群落高などを， Table 1 に示した。

2-2 葉群諸要因の測定法

群落内の相対照度 RLI は，安定した値を得るため仰心掛川船脚】群落相対照度計を用いて， 完全な曇天

状態の日の 10 時から 14 時の間に，各調査区において層深度を 20cm IC設定した各層の境界面を通る水

平面上で測定した。測定数は群落上層部では 50 点，下層部では 25 点とした。乙の数はすでに報告した

例目)却〉釦における測定数の1. 5~2 倍程度である。以下で用いた相対照度値は，すべて測定値の算術平

均値17)である。サンプリング時における林床相対照度は， プナおよびエノキ模型林において 4.4 および

8.1 (%)であるほかは，すべて 1%以下であったので，林冠は十分に閉鎖していたといえる。

サンフ。Jレに採られた 25 個体のうち，葉傾角測定に 3 個体，葉長・葉幅の測定l乙 3 個体，葉の光透過率

測定に 3 個体，層別刈取法による葉面積と各部分の乾重測定lと 9~12 個体を， それぞれ分配した。ただ

い葉面積・葉重はすべての測定に分配した個体，ならびに残余の個体についても測定したので，全実測

値である。また，全個体について根元径 d および樹高 h を測定し， d9h を求めた。

葉傾角・葉長・葉幅の測定は，個体ごとに各層 20 枚以上の葉について行った。ただし，下層は着葉数が

少ないので， 20 枚を下回った場合もあった。逆に葉数が多い場合には，層内で技単位のサンプリングを行

った。乙の場合，サンプル枝の葉は全数測定を行うこととし，合計葉数が 20 枚を越えるように枝数を調節

した。葉の光透過率測定には長時間を要するため，個体どと IC選定した各層 3 枚の葉について行った。

乙れらのサンプル数はすでに報告した例17)90)91)9船田)26) と比較して中程度である。ただし，葉のサンプ

リングを行う際，とくにコナラの最上層に多く見られた未成熟葉は除いた。成熟度の判定は葉の色調と硬

度2引から行った。葉傾角は葉クリノメーター17)180) を用い，葉の中肋の先端から葉基部lこ向った直線と鉛

直線のなす角度を 50 括約で測定した。この際，水平葉を 900，下垂葉を 1800，直立葉を 0。と表現するこ

ととした。葉長は葉身の全長を lmm括約で、測定した。葉幅は，中肋の直角方向における最大帽を lmm

括約で測定した。葉面積は面積計によって mm9 まで測定した。上記サンプリングとは別に，各模型林よ

り 2~5 個体を掘り取り，校の傾き角と直径を測定した。

各部分の幹重は，乾燥器温度 800C による気乾相当の乾燥重量であり， O.lmg まで測定した。葉の光透

過率は，安定した数値を得るため釦861177江田池田〉光束密度が高い積分球付分光光度計(日本分光 SS-25)

を用い， 300~15∞nm の波長城について測定した。 しかし，光合成有効波長城においては，光透過率は
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波長の増加に対して 555nm I乙最大値を持つ 1 頂形曲線になる削船舶86)177)188)曲目ので，その最大値を光透

過率代表値とした。したがって，乙のサプモデルおよびモデルは厳密には 555nm 光に関するものである

が，太陽光の波長別エネルギー分布218)および照度計の分光感度制旭川聞においても，葉の光透過率と同様

550nm 付近l己最大値を有するととから，との取り扱いは妥当なものと判断された。

また， 以後のサフーモデノレおよびモデルの検証には， 8 種の模型林にそれぞれ設定した合計 79 個の層に

おいて測定された葉群諸要因の値を用いたが，以後 79 個の層を 79 層と略称した。

2-3 第 2 群模型林

第 2 群模型林の造成法およびサンプリング時の大きさなどは以下のとおりであり，測定法が特殊な場合

は各々の項で述べたが，それ以外の管理法および測定法は上記第 1 群におけるそれと同様であったため省

略した。

071年模型林

との模型林は， 東京都世田谷区にあった旧東京教育大学農場内の苗畑に， 1970 年春IC シラカンパ l 年

生苗を植栽して作られた。植栽間隔は縦・横 10cm で， 模型林の広さは 5mX3m であった。林分サン

プリングは， 1 生長期間据え置いて苗高1. 2~1. 3m ・根元径 6~8mm になったのちに，次の方法で行っ

た。すなわち， あらかじめ模型林を各辺 50cm の格子で分割し，多数の小区群を設定しておき，模型林

の最北列より 1 つ南側の列から順lζ，東西・南北ともに 1 小区を隔てて，サンプリング跡が市松模様をな

すように， 1 小区ずつ供試した。 1971 年 4 月の開業と同時に林分サンプリングを開始し， 10 月 20 日まで

平均 14 日の閣隔で継続した。乙こでは， その数期の例を用いた。この模型林の林分葉量は 3.4ton/ha

で，国内のシラカンパ林の最大値211) iとほぼ等しし その季節変化および林床相対照度は Fig. 1 のとお

りであるから，林冠閉鎖は完全であった。

072 年模型林A

この模型林は，前記祖師谷農場内の苗畑l乙. 1972 年春にシラカンパ l 年生苗を1. 8mX5.0m の広さに

縦・横lO cm の間隔で櫨栽して作られた。林分サンプリンク事は，同年 5 月 ~10 月の間iζ各月 1 回 0.25m2

ずつ行われた。

072 年模型林B
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Fig. 1.シラカンパ模型林における葉量と相対照度の季節変化

Seasonal changes of 1巴af weight and RLI in the Betula stand. 
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Fig.2. フ'ナ模型林における葉量と相対照度の季節変化

Seasonal changes of leaf weight and RLI in the Fagus stand. 
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乙の模型林は，前記農場内苗畑に， 1972 年春にシラカンパ 3 年生幼樹を 6.3mX7.5m の広さに縦・横

25cm の間隔で移植して作られた。林分サンプリングは同年 10 月 6 日に模型林中央部の1. 6m2 について

行われた。このとき，平均個体の大きさは樹高 2.2m ・根元径1. 6cm であり，林分の LAI は 4.06ha!ha

とシラカンパ林の平均値211)!(等しいので，林冠日目鎖は十分であったといえる。

072年模型林C

乙の 72 年模型林 C には，庇陰度を変えた 3 個の模型林(略称: Sl> S2, Ss) が含まれ，いずれも 1972

年春に，緑色サラン網製の広さ1.8mX1. 8 m , 高さ1. 5m の庇陰格子下に， シラカンパ苗を縦・横 10

cm の閣隔に植栽して作られた。庇民主処理の照度内訳は， Sl: 75. 9, S2: 61. 2, Ss: 44. 8 (%)であっ

た。林分サンプリングは 7 月 19 日!(各処理区 0.25m2 ずつについて行われた。平均個体の大きさは樹高

1. 0m ・根元径 6mm 程度であった。

074年模型林

乙の模型林は，東京都目黒区にあった旧林業試験場の首畑に， 7.0mX2.3m の広さの plot を設け，

1974 年春に 4年生プナ苗を縦・横 10cm の間隔で植栽して作られた。林分サンプリングは， 5月から 10

月まで約 10 日の間隔で各回 0.25m2 ずつ， 前記の 71 年模型林と同ーの手法によって行われた。 ここで

は，そのうち数期の例を用いるが，この模型林の葉量はプナ林の最大値210)212) に近しその季節約推移お

よび林床相対照度の推移は Fig. 2 に示したとおりであるから，林冠閉鎖は十分であったといえよう。

3. 葉層の光透過率を求めるサブモデル

本章においては，部分葉j昌の光透過率 Ts を定義し，乙の値を推定するサフ。モデルの基本概念および理

論的構成を述べ，モデノレの作成lζ用いた仮定・条件を検討した。とくに，ここで新たに用いた概念である

h' については種h検討を加えた。数値的・具体的に説明すべき問題については， モデルを検証した結果

判明する事項も含めて記述した。

3-1 葉層の光透過率 Ts

葉群は光の吸収・伝達に関して，それ自体が作用一反作用の系を形成している17)。木本種における葉傾

角の測定例ほ少ないが附U9)，群落表面の葉は斜立21lまたは下垂17) しており，強光を回避する1ð71179】と同時
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に下層への光の伝達性を向上させた体制問)1釦といえる。一方，下層の葉は水平に近いので，光の伝達よ

りも吸収に対応した体制と解せる。そして，両者の中間層においては，上層から下層lζ向う連続変化m剖}

21)回〉曲〉脚冷却がみられる。すなわち，ある層の葉傾角はその層の明るさに対応した値を示すが，乙の傾き

は他の葉群諸要因と一体化されて，より下層の明るさを規定する17)。したがって，葉群を霊直方向の均質

体として取り扱うととはできない101) -108) 。

従来，葉層の光透過性を表現するために，吸光係数87)16引が一般的に用いられてきた。 しかし， 乙の方

法においては，計量植物学的研究の進展lとより実証された木本種17)20)幻〕船田〕ならびに草木種10心105)盟引盟副

における葉群諸要因の層位による変化は17〕89〕 194)289〉， 葉面積の修正値として取り扱うよりほかに方法がな

い。 しかし，葉群諸要因は層の上下の間で連続的 1::変化し， その原因が層位聞の光強度低下加盟】15)-17)20)

恕)泌〉にあることから，修正式の作成は複雑かっ難解なものといえよう。葉長・葉幅の変化8)但)88)111) 1岨)168)

など修正式にとり込み難い要因もある。これらのことは，同ーの葉面積指数を示す群落において，吸光係

数が異なる場合がある 44)181)2曲)拙)にもかかわらず，統一理論の作成がまだ十分でない乙との理由でもある。

以上の理由により，吸光係数の代わりに，散光条件下における葉群の光透過性を把握する新たな概念と

して，部分葉層の光透過率 Ts を提出した。 Ts は下式により定義される。

Ts (%)=ある部分葉層の下面における散光強度(1ux) …・・一…・・(1)
ある部分葉層の上面における散光強度(1ux)

3-2 サブモデルの基本的概念

十分に林冠閉鎖が起ζ り，個体の配置間隔が均ーかつ狭い林分，とくに高密度植栽された広葉樹人工林

では，葉のクラスター分布119沼田}は発達しない。 このような林分において，葉層の一部を Fig. 3 (A) ・

(B) のように， 長さ B! ・幅 Bw ・高さ Bh の各大きさを有する直方体で切り取る。 乙の直方体は分離さ

れた 1 つの部分葉層であるが，以後は「箱j と称する。 B叫および B! は植栽間隔の数倍の長さとし， Bh 

は葉層深の1O~20% の長さとする。本研究の場合は ， BI=Bw= 1. 0m, Bh=0.2m とした。すなわち箱

内 1:: は，葉群諸要因測定値の統計的処理が可能となる程度の葉数を含む反面，諸要因値の垂直変化が顕著

にならぬ程度とする。そして， 測定値から Table 2 中の星印を付した各要因を箱ごとに求める。ただ

し， h' は sin (Li-900) に L! を乗じて求めている。 sin(Li -90
0 )のうちん-900 は，水平葉を 900 と測

定したための操作で，全体ば cos Li 1::等しいが，式の意味を明確lとするためとの表現を用いた。

つぎに Fig. 3 (B) のとおり箱を幅方向 i乙 Lw， 高さ方向に h' で分割し， Fig. 3 (C) のような「角

棒」を取り出す。角棒の長さ B! は箱の長さに等しいが， 幅 L聞は箱内 iと存在する葉幅の平均値である。

また，角棒の厚さ h' は Table 2 Iと計算法を示したとおり，葉の垂直方向の占有距離である。すなわち，

葉の持ち上がり高さ，あるいは垂れ下がり深さである。したがって，箱の大きさは各層位とも同一である

川町TγY刺-t----一ー メニニコニ二二ヲ制局h
I ̂'1I-A-fT.H引川 、す -- 矧1 1"

L加盟却幻 字r 砂修三-----;パ A 41 ，1jパ;:
1 I1 iHHI ~. I ψー 1M 以内/

ド一一一日 1一一-1" トー-81-----1、

(A) (8) (C) 

Fig. 3. サブモデルにおける葉層分割法の模式図

Schema tic diagram explaining the basic concept of the “sub-model" 
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Table 2. サプモデル中の用語の定義

Definition of terms used in the sub-model. 

符号
Symbol 

B出箱の幅

Bl 箱の長さ

Bh 箱の高さ

*La， 箱中の葉の合計面積

*Ll 11 平均葉長

*L制 。 平均葉幅

*L i, 11 平均葉傾角

キLtr 11 平均光透過率

*S. 箱中の幹の合計断面積

*Sb 11 校の合計投影面積

h' 角棒の高さ

nl 箱中の垂直方向の角棒数

n ,9 11 水平方向の角棒数

N 11 合計角棒数

A 角棒の底面積

Al 角棒中の葉の投影面積

A. グ 幹の断面積

Ab " 技の投影面積

定義
Definition 

単位
Unit 

width of the box I (m) 
length of the box I (m) 
height of the box I (m) 
total leaf area in the box I (cmS) 

mean leaf length in the box I (cm) 

mean leaf width in the box I (cm) 

mean inc1ination angle of leaves in the box I (0) 
mean light transmission c閃伍cient of leaves in the boX I (%) 
total basal ar田 of stems in the box I (cm!i) 

total area of branch shadow in the box I (cmり

height of the bar= ¥ sin (L i, -90) ¥ X Ll I (cm) 

vertical numbers of the bar in the box=B,./h' I (ー)
horizontal numbers of the bar in the box=Bw/L叩 I (ー〉

total numbers of the bar in the box=nlXnS I (ー〉
boUom area of the bar=BlxL聞 I (cmS) 

projected leaf area per one bar= (cos (Li一回))X (L a,/N) I (cmS) 

basal area of stems per one bar=S./ns I (cmS) 

area of branch shadow per one bar=Sb/N I (cm勺

が，角棒の大きさは箱ごとに異なる。ただし，箱の分割単位[ζ h' ;および L却を用いた理由は後述する。

箱内 lζは角棒が多数あるため，角棒あたり葉数は少なくなる。一例として，角棒 1 本iζ葉が 1 枚割り当

てられた場合の様式図を Fig. 3 (C) に示した。図には，左から 1 枚の葉，幹の一部，枝の一部が描か

れている。乙れらは角棒の底面に対する遮光物であり，遮光面積の算出法は Table 2 に示した。角棒の

上面に投射された光は，葉を照射する部分，幹・枝を照射する部分，およびそれ以外を照射する部分に分

割できるo そして，角棒は厚さ h' が薄いため，遮光物以外を照射する部分の光は無減衰のまま角棒底面

lと達すると考えた。葉を照射する部分については，葉の光透過率 L廿 lと等しい強度を持つ光が角棒底面iと

達すると考えた。また，幹・枝を照射する部分の光は，下面IC到達しない。さらに，底面lζ到達する光量

は，ある光1<::照射される面積と，その光の強度との積により求められると考えた。

したがって，角棒 1 本を通過する合計光量の投射光量{<::対する率， すなわち角棒あたり光透過率を

.d Ts' (:めとすれば， .d Ts' は角棒の底面積を A， 葉の投影面積を Az. 幹の断面積を A.， 枝の投影面積

を Ab， 葉の光透過率を Ltr とした場合， (2) 式で表現できる。ただし，投射光強度を 1∞%とし， Ltr 

を百分率で示している。

(A-Aι-A8-Ab) XI00+(A1xLtr) 
.d Ts' (%)=…...・H・..…...・ H ・..( 2) 

A 

ただし，葉を照射した光は透過する成分と反射する成分lと分割でき，反射成分の一部も角棒の底面l乙到

達するが，との量は後述のように無視して差し支えない。つぎに，箱内 1<:: は角棒が向個積み重なってい

るので，箱あたり光透過率 Ts' (%)は (3) 式で表現できる。そして， Ts' は部分葉層の光透過率の推

定値である。
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Ts' (%)=(立正)n1 X1∞ 
¥ 100 / 

…・ (3)

(2) ・ (3) 式をサフザモデルと称し， 式中の諸要因の定義は Table 2 !C示した。 とのサフeモデJレにお

ける基本的な考え方は，既存のもの112)166) !とやや類似しているといえようが，後述のように層の厚さを生

態学的な最小単位とした点，および幹・校による遮光を考慮した点が根本的 lと異なる。サプモデルの作成

!と用いた仮定あるいは条件は次のとおりである。

(1) 箱内において，幹・枝・葉は均一に分散している。

(2) 無遮光性部分を照射する光は，無減衰状態で角棒の底面lζ到達する。

(3) 散光の立体角的強度分布問題は無視し，垂直成分を代表伊!として用いる。

(4) 角棒の底面，すなわち次の角棒の上面における水平方向の光強度分布は一様である。

(5) 葉により生成される反射光は無視する。

(6) 葉の光透過率 Ltγ は分光光度計で測定された 555nm 光の値で代表させる。

これらの仮定および条件は後述のとおり，その妥当性が証明された。したがって，先験的に設定された

仮定は，わずかに (1) ・ (2) のみである。

3-3 部分葉層の垂直方向の分割単位に h' を用いた理由

3-3-1 基本的理由

角棒の底面lζ対する遮光物であるん・ A，. Ab の合計値が，底面積 A を超過する場合lとは. (2) 式

における分子第 1 項が負値を示すため， (2) 式の使用はできない。 乙のような場合は，角棒の底面積iζ

対し多量の葉が存在することにより生ずる。また. (2) 式において散光の立体角的強度分布筒題は取り

扱われていない。しかし，厚さが極端!C薄い層においては，乙の 2 つの問題が無視できるととは自明であ

る。したがって，垂直方向にはきわめて薄い層に分割する必要がある。

葉の 3 次元的な分布様式は，主に抽象的解析から61)78)1阻)151)創的組〉論じられてきた。個々の葉の分布距

離はきわめて少数の作物種95)104，)1附加)228) において解明されているにすぎず， 葉の垂直方向の配置間隔19)

188)剖1)に関する林木の実証例はない。しかし，現実の植物群落において. Fig. 4 (a) に示すような葉の

着生様式を有する例は存在しないであろう。現実の配置間隔は Fig. 4 (b) に示した例より広いと考え

られるが，それを証明する直接的な資料はない。すなわち， 配置間隔が Fig.4 (b) に示すような最小

の場合をも取り扱えるような h' とした。

3-3-2 葉の配置間隔と葉影の影響

一般的には，個々の葉は直上の葉により生成される葉影の影響が比較的少ない場所，あるいは少なくな

る間隔をとって配置されていると考えられる。しかし，これに関する実測資料がないため，以下の部分モ

テソレによるシミュレーションから，葉の配置間隔は h' によってよく代表される乙とを明らかにした。

~ドコh' 匡lEih
(0 I ( bl 

Fig.4. 葉の分布間隔の模式図

Schematk diagram of distance between leaves. 
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乙の部分モデルは散光条件を想定したもので， (A) 

角棒底面上の一点を通過する光の強度は，上面の ' 

各部分から投射される強度の合計値lと等しいとし

て作られた。そして，底面上の位置差による光通

過量の相異，すなわち光強度分布を推定し，変動

係数によって評価した。光通過量は，角棒上面上

の一点において光を各方向に投射していること，

および角棒底面は次の角棒の上面に等しいととに

対応するように，底面上の一点を通過する光強度

と決めた。すなわち，底面受光量ではない。ま

た，散光の立体角的強度分布に方位差はきわめて

少ない117) ので， 角棒表面から各方向 lと一様な強

度を持つ光が投射される場合を想定した。

3-3-2-1 シミュレーションの方法

角棒には，定義によって大部分の場合， 1 枚の

葉の 1 部が寄j り当てられる。また，具体的な葉形

(8) 

A' A 町 B B' 

ーペUムyイf 埇----
。 Pd b 

|←一一一一81------1

Fig.5. 角榛底面の光強度変異推定に
関する模式図

Schematic diagram of a simulation 

for variation of light intensity on 

the bottom plane of a bar. 
Note : A : edge of surface plane of the bar 

B: 1/ 

a : edge of bottom plane of the bar 
b: 11 

A' : point on the surface plane of the bar 
B': 
Pp : projection point of Iight 
Pd : detection point of Iight 

は不明である。したがって， シミュレージョンは Fig. 5 (A) のように， 各角棒の中央に幅が L却に等

しい水平な矩形葉が割り当てられた場合を想定した。すなわち，計算は角棒を縦断する垂直面について行

えばよい。つぎに，角棒の上面l乙は各方向 l乙等しい強度の光を投射する点 Pp があり，底面には各方向か

ら投射された光の通過強度合計値を測定する点 Pã があるとし， Pã は角棒底面上を α から b までの範囲

を移動する点と決めた。一方， Pp は A' ;から B' までの範囲を移動する点と決めた。 その理由は， P� 

は角棒表面上の A から B の範囲内より投射される光によって照射されるだけでなく ， A';から A および

B から B' の範囲より投射される光によっても照射されるからである。

つぎに ， Pp から投射され Pã を照射する光の強度 Lpã は，定義によって Pp が Pã の直上にあるとき

に最も強い。 との強度を1. 0 と決めた。 Lpã は Pp と Pã 間の距離 Dpã が増加するにつれ減衰するが，

その関係は (4) 式で計算できる。

Lpd， =1/(Dpãlhア×店 …(4) 

光路が葉 rc:遮られたときは置に葉の光透過率 Ltr をあて，無遮光の場合は 1. 0 をあてた。そして， 角棒

底面上の一点を通過する光強度合計値は， Pã をある位置に固定させた状態で Pp を移動させて求めた各

Lpã を加算して得た。この操作を Pã のすべての点について行い，底面上の各位置の光強度を求めた。

計算は，すべての部分葉層について， ab 閣・ AB 問・ A'A をおよび BB' 間距離のいずれをも 1m に

設定し， Pd および Pp の移動間隔はいずれも lcm の場合について行った。 A'A 問及び BB' 間距離を

1mlと設定した理由は， A より左方および B より右方の距離のうち，結果に影響を与える部分は比較的

短いからである。短形葉の葉長 L/ は角棒あたり葉面積 (LaIN) を葉幅 L閣で除して求めた。例えば，

79 属中で最も厚い h' を示したシラカンパ模型林第 1 層における真の葉長 Ll は 1 1. 80cm で ， L/ は 0.69

cm であった。同様に，最薄層であるエゴノキ模型林第 6 層においては Ll が 4. 95cm で ， L/ が1. 15cm 

であった。
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果結3-3-2-2 

シミュレーションの結果，すなわち角棒底面に

前出の 79 層中

の最厚 h' の場合を Fig.6 の上段iと，最薄 h' の

おける光強度分布の一例として，

36 

〉、
~ 

E34 
H 

E 

~ 
.<:: 
tlD 
J 場合を下段1<::示した。両例とも，図の中央附近lと

おける値の低下は葉の影響による。上段の例にお

100 50 
川
問
題
寂
回
特

いて変化傾向が漸変的であるととは斜光の影響

で，下段においては斜光の影響がほとんど認めら

50 

Position (cm) 
れない。つぎに，光強度分布における変異程度を

相互に比較するため，光強度1<::関する変動係数を

100 

置イ立

下段の ~Jで上段の例では 0.006 で，求めると，
Fig.6. 角棒底面における光強度変異の数例

Two cases of variation of light intensity 
on the bottom plane of a bar. 0.091 となっ 7こ。

一方， 79 層のうち 53 層においては， Lt' がんより短いので，乙の部分モデルをそのまま用いて光強度

の変異程度が求められる。 光強度分布のシミュレーションを行い変動係数を求めた

結果，最小値 0.006，平均値 0.104，最大値 0.258 であった。残余の 26 層においては Lt' がんより長く

計算されたので， Lt' を Lt で除した商で与えられる数の矩形葉が角棒内!と等間隔で散在するものとして，

との 53 層について，

部分モデルを修正し計算した。その結果， 26 層における変動係数は 0.153 程度であることがわかった。

察考3-3-2-3 

変動係数で表現した場合 0.25散光!<::照射される角棒底面上における光強度の変異は，以上のとおり，

程度以下で，平均的に 0.10 程度とみてよいことがわかった。 ζ の値は群落内照度実測例17)帥】111)116)218)副3

における同一面上の光強度変異と比較して，むしろ少ない方である。

葉の垂直方向の配置問隠は最小の場合 h' であると想定しでも， ζ の想定はさほど無理なもすなわち，

h' が配置間隔を論ずる際の有効な尺度になるといって差し支えな

b、。

のではないといえよう。少なくとも，

葉の大きさと h' の関係3-3目3

前述の葉の分布間隔と葉影の問題を傍証するた

h' の樹種間差と葉長の関係をみた。葉長は，め，

樹種および層位によって葉形に大きな相異がある

(LIXL凹〉宮より正方形l乙モデル化されたため，

h' ;および正値によって表現した。各層どとに，

方形葉の辺長を求め，平均して樹種どとのおのお

Fig.7 を描いた。両者の対応関のの{直を求め，
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係、は，現実lとは 8 樹種間で葉型lとかなりの差があ

るにもかかわらず明確である。すなわち，大きな

8 

葉を持つ樹種ほど h' が厚くなるととがわかる。

Fig. 8 1乙ジラカンパ模型林について層位間差に

よって描いた同ーの関係を示すが，両者の対応関

4 6 

矩型葉の葉長

Modified leaf length (cm) 

Fig.7. 全樹種における葉長と h' の関係、

Relationship between leaf length 
and h', in the whole species. 

2 
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係、はより明確であり，傾向は 2 次曲線に近似して

いる乙とがわかった。したがって，大きな葉を有

する樹種あるいは層位lとあっては， h'， すなわち

葉の垂直方向の配置間隔が相対的に広くなるとい

える。 また，正方形葉の辺長の増加率より h' の

増加率が大きい乙とから， 葉長 Ll と葉傾角 Lt

の聞には，一種の補償関係が存在するといえる。

シラカンパの場合，葉は大きくなるにつれ下垂す

るため配置間隔がいっそう広がるのである。

以上の乙とから，葉は上部の葉lとより形成され

た影の影響がなくなる距離を置いて分布する，と

の仮説が傍証されたといってよい。

3-4 サブ、モテ.ル作成に用いた仮定・条件の

検討

3-4-1 散光の立体角的強度分布

散光条件下においても，天空の各部分から投射

される散光強度は，その投射角度により異なる30)
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Fig.8. シラカンパ模型林における葉長と

h' の関係

Relationship between leaf length 
and h日 in the Betula stand. 

117)189)140)。ある高度角。から投射される散光強度 Lo は， 天頂から投射される散光強度を Lz とした場

合， (5) 式で求められる 80)。

L�=1/3xLzX (1 +2 sin �) …..( 5) 

したがって，葉層の表面部分については散光の立体角的強度分布が計算できる。しかし，表面以下のある

点に到達する光は，その点をとりまいて立体的に散在する多数の葉群間隙を通過した光の合計値である。

前述のように，個々の葉の 3 次元的な分布様式が未解明な現在，散在する葉群間際の位置および大きさは

決められない。一方， どの間隙からくる光も，それぞれ上の葉群によって透過・反射・散乱された光であ

るが，傾葉の光反射率の測定資料は現在皆無に近い。また，後述のように仮に反射率が高くとも，多重反

射の結果反射光強度はきわめて小さくなる。

すなわち，葉層表面以下の部分における散光の立体角的強度分布を求める乙とは，現在のと乙ろ不可能

に近いと同時に，その意義もほとんどない。

3-4-2 角棒底面における光強度分布の一様性

このサブモテツレにおいては，角棒内の葉の存在位置を規定していないため，箱内 IC重なっている各角棒

内の葉がJ[寅次その位置をずらせて存在するような場合も起乙り得る。とのような場合，箱あたり透過率 Ts'

は葉の透過率 Ltγ に等しくなる。 すなわち， 角棒あたり光透過率 .1 Ts' のベキ乗から箱あたりの光透過

率 Ts' ;を求めるには， 角棒底面における光強度分布が一様である必要がある。 との仮定の妥当性を直接

的!C証明するには，きわめて細密な群落の光調査を一定条件のもとで行う必要があるが，それは実際上不

可能である。そ乙で，シミュレーションモテワレによった。乙のモデル!とは，前述の葉の配置間隔と葉影の

影響を考察したモデJレがそのまま使える。すなわち，角棒底面における光強度の変異は，変動係数で表現

した場合 0.1 程度と，群落の実測例における変異より少ない。したがって， との仮定の妥当性は実用的に
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証明されたと考えてよい。

3-4-3 反射光の影響程度

とのサフeモテソレにおいては，反射光による透過率の増加を考慮していないが，その理由は 3 つある。 1

つは，前述のように傾葉の光反射率の測定資料が現在皆無に近いからであり. 2 つは，散光による群落内

の葉面受光量問題が未解明だからである。 3 つ目は，最大の理由であるが，上記 2 つの未解明な問題~Cは

理論的最大値を与えて部分モデルを作成し，以下のように試算した結果，光透過率の増加は極度に少ない

乙とがわかったからである。

部分モデルは，サブモデノレに組み込むととを前提に作成すべきであるから，光が上方から投射される場

合を想定し，投射光強度を相対照度 100% とした。また，角棒中で反射能を有する部分の大きさは角棒あ

たり葉面積 (La/N) !乙等しいとし， 葉の反射率を Rel (%)で表示した。ただし， 乙とで用いた反射率

[ま，積分球付分光光度計を用いて測定された反対率であるため，鏡面反射光だけでなく，葉肉組織で反射

・散乱させられた光も包含した全反射率である。一方，葉によって反射した光の大部分は上方および側方

に向うので，反射光のうち角棒底面に向う成分の全体lζ対する構成率を β とした。さらに， 反射率は葉

市に対して法線方向から投射する光の場合に大きく，他の場合IC小さい201) が， 乙の葉面と光線のなす角

度IC関する修正係数を 7 とした。すると，角棒内で発生する反射光のうち，角棒底面lζ向う強度 RL (%) 

は (6 )式で与えられる。そして. (6) 式ば (2) 式に，分子lと加算される型で組み込まれるものである。

RL (%) = (La/N) xRelxβx 'Y x 100 …・・ (6)

79 層のうちで. h' が最大・平均・最小値を示した 3 例， すなわちシラカンパ模型林第 1 層・ハンノキ

模型林第 9 層・エゴノキ模型林第 5層について Rel を測定し， β および 7 を1. 0 と設定して RL の推定

を行った。その結呆，各林分における dTs' の増加程度は， シラカンパ模型林の例で 0.05%. ハンノキ

模型林で 0.03%. エゴノキ模型林で 0.10% と極端に少ない。 d Ts' を n1 でベキ乗して求めた Ts' にお

いても，光透過率の増加程度はシラカンパ模型林 0.09% ・ハンノキ模型林 0.18% であり . h' が薄いた

めベキ乗数が約 143 と極度に多いエゴノキ模型林にあっても 4.08% と少ない。このことが起こる最大の

原因は，角棒に割り当てられる葉面積 (La/N) が，角棒の底面積 A に比べ，十分に小さいことにあると

考えられた。

一方， β を1. 0 と設定したととは前述のように，葉によって反射された光のすべてが角棒底面に直接到

達することを意味するが，これは現実には起こり得ない。すなわち，反射光の上向き成分および側方向き

成分は， 隣接する他の葉によって多重反射された場合に限り，角棒底面に到達する。この際，仮に 7 を

1. 0 としても， 葉の反射率 Rel あるいはそのベキ乗が采ぜられるため， 乙の光の強度は直接的に生成さ

れる下向き成分の強度よりきわめて小さい。

さらに，修正係数 7 は 2 つの内容から決められるものである。 1 つは. j日述の傾葉では反射率が小さ

くなるととで，他は傾葉では葉面受光量が低下するととである。

すなわち，葉群間隙の 3 次元的な分布問題が未解明な現在， β および 7 の値を決定するととはできない

が，おのおのが1. 0 よりはるかに小さい値と考えてよい。

したがって， 現実の RL は前記の試算値よりさらに小さい値となるので， サフ*モデJレにおいて RL の

項を省略して差し支えないと考えた。



落葉広葉樹林内の光強度推定~C関する研究(荒木) - 53-

3-5 サブモデルの理論的構成

このサブモデルの本質的内容は，葉が占有する空間の底面積 lと対する葉の投影面積の割合を評価した乙

とにある。葉が占有する空間の形状を求める際，葉の垂直方向の配置間隔が h' で代表されることから，

空間の厚さを h' と決めた ζ とは，前述のとおりである。空間の厚さを h' とした場合， í平箱法」として

述べるように，本質的には水平方向の分割は行わなくともよい。また分割法にも，サフeモデルとして定義

した「角棒法」以外に， í小箱法J がある。 ζ の節においては，他の分割法を説明することによって，サ

フボモデソレの理論的構成を明確にすると同時に，角棒法を用いた理由を述べた。それに先き立ち，葉層の光

透過に関する葉の重要性を検討した。

3-5-1 葉の光透過率および幹・枝による遮光の影響

サプモデノレにおいて葉層の光透過率を求める式は，前に定義したように (2) ・ (3) である。しかし，

ととでは葉の光透過率および、幹・枝による遮光が葉層の光透過率lと与える影響を調べるため， (7) ・ (8)

式を作った。両式とも幹・校による遮光が考慮されておらず， (7)式においては葉の光透過性も考慮さ

れていない。

dT山=1Aーす xl00 …(7) 

dT山=1A-AMTWL廿〉 …(8) 

上式における記号の定義は Tab!e 2 と同じである。

プナ模型林の 3 つの層位について， (2) 式によって求めた部分葉層の光透過率，すなわち葉の光透過性

および幹・枝による遮光を考慮した場合を 4TS' として. Tab!e 3 の最上段1C示した。一方. (7) 式に

よった場合，および (8) 式によった場合を， おのおの Tab!e 3 の第 2 ・第 3 段に示した。 3 者のうち

で. 4Ts'閣が最も高い値を示す乙とは当然であるが. 3 者ともかなり近い値になった。したがって，第

1 近似値の推定には(7)式も使用可能であろう。すなわち，葉層の光の透過率は，そのきわめて多くの

部分が葉の投影面積に依存していると解された。

シ5-2 部分葉層の水平方向の分割における他の方法

計算を簡易化するため， ζ こでは葉の光透過率および幹・校による遮光を無視し，前節同様ブナ模型林

の一部の層について計算し比較した。

Tab!e 3. 他の方法による部分葉層の光透過率推定結果

dT.' by the other caIcu!ation method. 

層 高 Height (cm) 

60~80 20~40 

d T.' (%) 99.9056 98.4548 93. 1220 

d T.'(1) (%) 99.8915 98.4174 92.8634 

d T.'(9) (%) 99.9070 98.5258 93.3822 

L泊 (ー) 61.0000 314.0000 1412.0000 

d T.'(A) (%) 99.9815 98.4174 92.8634 

d T.'(B) C%) 99.9815 99.4174 92.8634 
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3-5-2-1 小箱法

まず，箱の体積を箱内の総葉数 Ln で除すことによって， 1 枚の葉が占有する空間の体積が直接的に求

められる。つぎに， この体積を h' で除し商の平方根を求めることから， 1 枚の葉を含む空間の形状が決

定できるが，その形は小箱状といえる。小箱の底面積を A' ならびに 1 枚の葉の投影面積を Al' として，

(7)式に代入した。その結果，小箱の光透過率値 <1 TS'(A) は Tab!e 3 Iと示すように，定義どおりの角

棒の透過率億 <1 TS' (1) と ， A と A' および Al と At' が大きく異なるにもかかわらず全く同じとなった。

3-5-2-2 平箱法

平箱法とは， 前述のとおり箱を h' で垂直方向にのみ分割する方法であるから， との場合の筋は， 縦

1. 0m ・横1. 0m ・高さ h'cm の大きさを持つものとなる。したがって， 平箱には多数の葉が割り当てら

れる。平箱の底面積を A勺平箱内の葉の投影面積合計値を Al" として， (7)式によって平箱の光

透過率<1 TS(B) を求めると， Table 3 のとおり <1 TS(1) と全く同じ値が得られた。

3-5-2-3 考察

小箱法・平箱法ともに角棒法と全く同じ結果を与える乙とは， 3 つの方法の差が (7) 式における分子

・分母をともに同じ数で除すか否かの相異であるから，当然のことである。すなわち， 3 つの方法は同じ

もので，主として葉の周囲の間隙が葉層の光透過率を規定するという認識に立ち，葉が占有する単位空間

の大きさを評価し，その底面積IC対する葉の投影面積の比率を求めているのである。したがって，これま

で記述の便のため， <1 Ts';を角棒あたりの光透過率推定値と述べてきたが， 正しくは薄層あたりの光透

過率推定値である。

小箱法は 1 枚の葉が占有する空間の大きさを直接求める方法であるだけに， 3 つの方法のうちで最も単

純・明解である。平箱法がそれに次いで明解な方法で，角棒法は最も複雑で不必要な操作をあえて行なっ

ている方法ともいえよう。それにもかかわらず，サプモデルとして角棒法を定義した理由は，以下のとお

りである。すなわち，角棒法の場合は角棒底面における光強度の一様性が前述のように部分モデルによっ

て容易に証明できたが，平箱法および小箱法の場合， <1 Ts';をベキ乗して TJ としてよいことの証明が

困難だからである。つまり，平箱法の場合 lとは，葉の水平方向の分布様式をモデル化する必要がある。し

かし，分布様式を単純に葉片単位の均一分布とみなした場合においても，葉片の位置差による変動係数の

差を，多数のシミュレーション結果lとより一般化する必要がある。小箱法においても，葉型資料がないた

め，やはり部分モデノレが複雑となる。また，小箱法は部分葉層中の葉数資料を必要とするが，葉数資料は

多大な手数を要する全数調査を行わなければ得られないという測定上の理由もある。

3-5-3 部分葉層の垂直方向の分割における他の方法

従来，葉層構造解析においては，一定の層深度値によって層位区分を行う手法が一般的IC用いられ，乙

のサブモテソレのように，薄層の厚さ h' を葉層条件によって変化させる手法を用いた例はない。そのため，

サプモデjレによって求めた光透過率 Ts' (h' 法と称する)と， 上記の一般的層位区分法によった光透過

率 Ts" (11/勺(固定法と称する〉とを比較しておく必要がある。そこで，本節においては h' 法は固定法よ

り合理的であることを証明した。なお付言すれば，本研究においても 20cm という一定値を持つ箱lとよ

り層位区分を行っているが， これは前述のように h' を直接求められないととから生ずる副次的な手続で

ある。木質的な層は h' の厚さを持つ角棒の水平方向の集合体，すなわち薄層である。

固定法においては， Tab!e 2 中の h' 以下の項について ， h' を h" IC置換した場合を計算し，その結果
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Tab!e 4. T s" などの h" による変化

Re!ationship between h" and Ts" , and others. 

h" Ts(r%rfh>rfJ TL(B96<>hFJJ T(T9(6h) H >

TLB(�") 

(cm) ﾗ(T9T6) fhFr >

20 40.3472 40.5350 0.9981 40.4580 

10 49. 1116 49.3752 0.9962 4ヲ.1876

5 52.0680 52.5299 0.9925 52. 1359 

2.5 53.0382 53.906ヲ 0.9851 53. 1037 

1.25 52.8761 54.5538 0.9704 52.9390 

0.6250 51. 6059 54.8677 0.9416 51.6634 

0.3125 48.7308 55.0224 0.8867 48.7884 

0.1563 43.2679 55.0992 0.7862 43.3190 

0.0781 34.0390 55. 1374 0.6181 34.0804 

0.0391 21.0448 55. 1565 0.3820 21.0698 

を (2) ・ (3) 式に代入して TJ川町健とした。一方， h" の値は理論的に決定できないので， h" を 20

cm から 0.0391 cm まで 20 ・ 10 ・ 5……のように 1/2 づっ低減させた場合について， 79 層を対象に比較

計算を行った。

3-5-3-1 Ts と TS"(ñ川の比較

プナ模型林第 6 層の場合を Tab!e 4 fζ例示したとおり J Ts" (]J. II) は h" により変化するので， h" fζ最

適値が存在するかについて調べた。各 h" 値において， 葉層の光透過率実測値 Tsfに乙最も近い Tsj，r〈ぽhνJ川r

が出現した層数の頻度分布は， 8 樹種を一括した場合， h" 値の 20 ・ 10 ・一0.0391 (cm) の)1民に， 9 ・ 5 ・

8 ・ 7 ・ 10 ・ 16 ・ 9 ・ 3 ・ 4 ・ 8 (膚数〕であった。すなわち， h" が 0.625cm の場合に比較的頻度が高いが，

大差はないこと， および両端に大きい値が出現しているととから， 0.625cm が示す頻度は重視しなくと

もよいであろう。一方，頻度に最も大きな差があったエノキ模型林においては，頻度分布が，上と同}I即ζ

2 ・ 1 ・ 1 ・ 4 ・ 1 ・ 0 ・ 0 ・ 0 ・ 0 ・ o (層数〉であったので，一応 h" の最適値は 2.5cm であると考えられ

た。そ乙で，他の樹種について， 同ーの手法で最適値を選択すると， 2 樹種におけるそれは， 1. 25cm 

および 0.625cm となった。 しかし，他の 5 樹種においては， エゴノキ模型林の場合を上と同様に示す

と， 1 ・ 2 ・ 2 ・ 2 ・ 2 ・ 1 ・ 1 ・ 0 ・ 0 ・ o (層数〉となるように，きわめて均一な分布傾向となり最適値の選択

は不可能であった。

すなわち，全樹種・全層位を通じて共通な最適 h" 値が存在するとは考えられず，樹種ごとにも最適健

の存在は考えられない。

3-5-3-2 h" の変化に伴う TS"(ñ川変化の原因

Ts" (ñ") は h" Iとより変化するが，多くの層においては Tab!e 4 の場合と同様，最大値を有する山型

曲線的な変化傾向を示す。他の層においては， h" の増加に伴い Ts" (ñ") は初めは増加するがあとにはほ

ぼ一定値となるような，収束傾向を示す。一部の層においては h" の変化によらず，常に一定値を示す。

そとで，傾向に 3 つの型がある原因，とくに最大値が出現する原因について考察した。まず，部分葉層の

光透過率推定式は下記の 2 つの推定式， すなわち (9) ・(10) 式に分解できると考えた。 (9) 式は葉と

枝による遮光および葉を透過する光を扱うもので，葉は枝lとより空間中に散在・支持されるととから，枝

も含めた。との式が与える光透過率 TLB山内は， 部分葉層の光透過率の一部であるが， その影響は大き
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い。 (10) 式は幹による遮光を表現するもので， この式が与える光透過率 TT(h"】の影響は比較的小さ

い。ただし， (9) ・ (10) 式は TsH〈九円の h" による変化の原因解明のため作成したもので， (2) ・ (3)

式に代わるものではない。

T日(h"l (%) = H _(A*-Al*-Ab*) X 100+(Aグ +LtT2l/100ln3 XI00 ・ (9)
II A* J"vvJ 
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ここでは平箱法を用いたため，上式で用いた記号は昨日=20/h勺 Al*=(La/ng) X [ cos (L�-90) [, Ab*= 

Sb!ng, A.*需品， Aネ =10000 のように定義された。

前例同様 h" を 20cm から 0.0391 cm まで変化させた場合における 79 層の TLB仇竹および TT(h'勺を

計算した。その結果， TLB (丸川は h" の減少に伴い変化する ζ と， その変化は Table 4 に 1 例を示し

たような収束傾向となる場合のほか， h" によらず，一定値を示す場合があることがわかった。すなわ

ち ， Ts'/(J~II) の場合に出現したような最大値を有する山型曲線となる例は皆無であった。

一方I h" の変化に対する TT(h") の変化はすべての層において，程度lと差乙そあれ一様な漸減傾向と

なった。このととは， (10) 式のカッコ内の項は ng の増加に対して不変であるにもかかわらず，カッコを

na でベキ乗して TT(h") としていることから，当然の乙とと理解できる。

つぎに，このように光透過率を 2 つの式に分けて計算するととの是非を確めるため ， TLB仇川と TT(h")

を乗じたところ， すべての層においてその積は Ts'仇川 lとほぼ等しい値となった。すなわち， TLB(h川

XTT{h'りは TS"(h") と数学的に等しいものではないが， Al' は A' よりきわめて小さい憶でああことか

ら，実用的には等しいといって差し支かえない。

さて， Ts" (h") は収束傾向あるいは一定傾向を示す TLB(h") と漸減傾向を示す TT(h'勺の積に等しい

乙とから ， TS{h") の h" IC対する変it傾向が最大値を有する山型曲線になる場合が多いことは，当然の

ことである。そして最大値は， TLB(h") と TT{h"l のバランスにより生成されるものであるから，本質的

なものではないといえよう。現に，最大値が Tslと近いという現象もなかった。

3-5-3-3 固定法における推定精度

各樹種および各 h" ごとに， TS"(h'りの層位方向の変化を求め，その変化を Ts の層位方向の変化fL対

比させて， Ts と Tsrr(九円間の相関係数を求めた。得られた値はきわめて高く ， h' 法によった推定光透

過率 Ts' と Ts 聞について同様に求めた相関係数よりわずかであるが高い例も多かった。そ乙で，固定法

においては h" により係数が異なるので， 樹種ごとにその最大値を抜き出し ， h' 法における係数と比較

した。その結果，どの樹種においても， 固定法における最大相関係数のほうが h' 法における係数より大

きいととがわかった。しかし，その差は，エゴノキ・エノキ・シラカンパ・トウカエデ・ハンノキ・ブナ

・コナラ・クヌギの各模型林の順に， 0.0018 ・ 0.0149 ・ 0.0394 ・ 0.0123 ・ 0.0709 ・ 0.0190 ・ 0.1802 ・

0.1908 であるから，きわめて少ない。

3-5-3-4 考察

h' Iとより葉層を区分する手法はいまだ一般的ではないので，従来用いられてきた層厚を固定する手法に

従って葉層を区分した場合における葉層の光透過率の推定を試行した。従来，層厚の決定は測定の利便か

らのみ行われてきたように，理論的なものではない。そ乙で，固定法においては 20cm から順次半減す

る値 h" ;を層厚とした。
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比較計算の結果， h' 法によった光透過率の推定精度，すなわち実測値と推定値聞の相関係数は，固定法

によった場合と同程度，あるいは劣る場合もあるととがわかった。しかし，最大相関係数を与える h" ;が

樹種および層位により異なるため，最適 h" の決定は行えなかった。一方， Ts に対して最も近い Ts"(，，'勺

を与える h" の頻度分布lこ関する解析からも，最適 h" の決定は行えなかった。 さらに， h" の変化lと伴

う Ts"("，，) の変化傾向には， 多くの場合最大値が出現するが， 最大値を与える h" にも一定性は認めら

れなかった。

すなわち， 最適 h" の決定は経験的方法によっては不可能であることがわかった。他方において，

TLB("川が h" の減少に対して収束傾向を示すことから，最適 h" の決定ができるのではないかと考えら

れよう。しかし， h" の減少に伴う TLB(品川の収束現象は，薄層あたり光透過率の増大とベキ乗数の増大

との聞の数値的バランス lとより生ずるものである。すなわち，乙れによった最適値決定も理論的なもので

はない。一方，隣り合う 2 つの TLB仇川の差が 1% あるいは 0.2% 以下になった乙とをもって， すでに

収束したと定義することとし，収束完了とみなされる h" の分布を調べた。その結果においても，樹種・

層位・収束の定義により h" は種々変化し，なんら共通的事項を読みとることができなかった。

以上のように， 固定法はどの面から検討しでも理論的なものではない。層厚を経験的に決めるとして

も最適億は樹種・層位により変化するため， その決定は不可能であった。反面， h' を層厚とする層位

区分は， h' が葉の垂直方向の分布間隔の代表値である乙と，幹・技・葉を一括して扱えることから，現在

時点における唯一の理論的・生態学的方法といえよう。

4. サブモデルの検証

4-1 葉群諸要因の算出

前述した葉群諸要因の測定値を，以下のとおりそれぞれ合計・平均・換算してサプモデルの検証に用い

る各要因の値とした。部分葉層，すなわち箱ごとの葉面積 Lα は調査区内の合計葉面積実測値に，層別刈

取りの結果より得た垂直方向の配分率を乗じて求めた現存量である。箱どとの葉傾角 Li ・葉長 Lz ・葉編

L叫・葉の光透過率 Ltr などの各要因は， 測定値を平均して求めた。箱ごとの幹断面積合計値 S，は以下

のように求めた。相対生長式法を用いて推定した幹の乾重現存量に垂直方向の配分率を乗じて，各層の幹

乾重現存量を得た。乙の値lと同一林分で同一時期lζ求めた容積密度数を乗じて体積値とし，さらに 0.2m

で除して各層位の幹断面積合計値とした。箱ごとの校の垂直投影面積合計値 Sõ の算出は，各層の枝体積

の推定までは前例同様に行い，得られた体積を平均枝径にて除し技の総長とした。そして，平均技傾角値

の cos を乗じて投影面積値とした。ただし，技の投影面積の増加程度は円の半径と面積の関係によって

乾重の増加程度より低いので，厳密には枝径平均値でなく，太さの構成を反映させた変換を行う必要があ

る。しかし，前述のとおりぬが葉層の光透過率に与える影響は Lal乙比べきわめて小さいので， 乙の問

題は無視した。

乙のようにして求めた 1 例として，ブナ及びハンノキ模型林における葉群諸要因の値を Tab!e 5 に示

した。

4-2 光透過率 Ts の推定結果

Tab!e 5 IC例示したような葉群諸要因の値をサプモデJレに代入し， 樹種・層位ごとに部分葉層の光透

過率推定値 Ts' を計算した。その結果を， Tab!e 6 Iζ光透過率の実測値 Ts と対比して示した。ただし，
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Table 5. 葉群諸要因の一例

Values of foliage-factor, for an example. 

S樹pec種ies H属eig高ht 相対RL照I度光透過率 葉(cL面mas積) 
葉傾角 葉Lz長 葉L由幅 光透過率幹(断cSm面SE) 積 面枝投Sb積影

(T96s ) 
L 

(L96M ) (cm) (%) CO) (cm) (cm) 
(cm2) 

100~120 9ヲ.98 99.98 369.48 81.0 3.80 2.20 14.25 0.094 1.380 

80~100 95.70 95.72 1350.09 82.7 4.78 2.68 14.25 0.651 33.920 

ブナ 60~ 80 74.40 77.74 2530.42 72.4 4.34 2.42 6.85 1. 988 77.980 

Fagus 40~ 60 41. 60 55.91 9446.21 80.6 5.38 2.77 6.73 5.342 231. 190 

20~ 40 10.10 24.28 15975.22 81. 2 5.91 2.89 7.27 10.670 339.460 

O~ 20 4.40 43.56 6424.87 96. 1 5.26 2.53 8.43 18.779 96.560 

180~200 99.90 99.90 216.30 20.0 11. 55 5.08 5.60 0.054 0.347 

160~180 94.10 94.20 3789. 52 20.0 11. 55 5.08 5.60 0.475 43.792 

140~160 43.20 45.90 7978.68 55.2 10.43 4.39 6.22 1.376 147.105 

120~140 20.50 47.50 16356.16 51.2 9.07 3.92 5.60 3.131 265. 147 

ハンノキ 100~120 5.10 24.90 15883.48 60.4 8.77 3.64 5.83 5.282 361. 791 

Alnus 80~100 0.96 18.80 8008.40 69.0 8.39 3.52 7.30 7.631 405.407 

60~ 80 1.56 99.99 3582.19 63.2 7.84 3.33 9.4ヲ 10.351 334.254 

40~ 60 1.08 69.20 1172.91 59.3 6.90 2.75 11.67 12.805 322.049 

20~ 40 0.40 37.00 167.26 59.3 6.28 2.30 15.03 16.898 246.761 

O~ 20 0.32 80.00 49.19 59.3 4.27 2.13 15.20 25.539 92.988 

Table 6. 部分葉層の光透過率推定結果と実測値の関係、

Calculated results of Ts' compared to Ts. 

H層eig高ht 
シラカン/"{ トウカエデ エゴノキ エノキ コナラ ハンノキ クヌギ プ ナ
Befula Acer Sfyrax Celtis Quercus Alnus Q. act. Fagus 

(cm) Ts Ts' Ts Ts' Ts I Ts' Ts Ts' 

360~380 99.9 99.7 

340へ-360 99.9 97.4 

320~340 99.9 96.6 

300へ-320 99.3 86.5 

280~300 83.3 76.5 

260~280 83.6 66.4 99.9 99.1 

240~260 78.8 53.5 99.7 97.9 99.9 98.3 

220~240 39.0 46. 1 99.9 98.4 95.6 84.4 97.7 86.9 

200~220 53.4 34.5 98.6 96.9 79.6 50.5 92.7 65.3 

180~200 59.3 36.0 92. 1 92.4 54.6 26.9 99.9 94.8 69.7 35.7 99.9 99.3 

160~180 53.2 50.0 74.3 84.0 39.4 19.0 99.9 81.8 68.8 16.9 94.2 87.7 99.9 ヲ4.6

140~160 29.2 64.2 39.5 66.8 27.0 24.6 91.2 70.6 53.2 21.5 45.9 49.8 96.3 87.8 

120へ-140 56.7 73.6 44.2 57.2 4.5 18.4 69.7 42.0 35. 1 22.4 47.5 22.0 70.0 63.5 

100~120 9ヲ.9 87.0 1 ヲ.6 29.8 85.0 48.3 51.3 50.3 12. 1 13.8 24.9 20.6 34.9 12.5 99.9 96.9 

80へ-100 46.1 24.1 64.7 71. 5 56.3 36.6 20.4 62.5 18.8 45.7 21. 2 9.7 95.7 88.6 

60~ 80 18.9 48. 5 99.9 90.2 52.5 59.9 99.9 71.3 14.5 25.1 77.7 78.9 

40~ 60 85.0 78.6 89.0 71.8 67.3 87.8 47.2 83.7 55.9 39.7 

20~ 40 64.7 94.9 99.9 85.5 37.0 95.4 52.9 92.5 24.3 20.7 

。~ 20 81.8 93. 7 80.0 96.4 43.6 51. 3 

Note: 単位 Unit (%) 
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Table 7. Ts と Ts' 聞の相関係数による

サプモデルの推定精度

Accuracy of the sub-model shown 
by correlation-co巴伍cient between 
Ts and Ts'. 
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Fig.9. プナ模型林における Ts' と

Ts の対応
Correspondence of T s' and T s in 
the Fagus stand. 

Table 6 の Ts 値において，最上層以外にも 99.9% を示す層が 4層ある。現実には， 乙の 4 層の Ts は

計算上 100% を越えた。乙のように最下層が中層より明るい現象は，枝下部分より透入する散光の影響に

より，往々にして測定されるととである。しかし，モデJレを考察する場合のもとになる理想的な林分にお

乙の 4層の Ts は数値処理上 99.9% に置換した。 Fig.9 にプナ模型いては考えられない。したがって，

林の場合を例示したように， Ts と Ts' は各樹種ともよく対応している。対応の程度を相関係数によって

コナラおよびハプナ模型林において推定精度が最も高く，示すと Table 7 のとおりである。すなわち，

ンノキ模型林において低いが，その場合においてもなお有意水準は 10% に達した。

つぎに，相関係数が比較的低く計算された樹種があることの原因は，以下のように考えられた。サプモ

デJレに代入した葉群諸要因の債は，測定値の平均値であり，すべての場合において個体差・個葉差のチェ

ックおよび異常観測値の除去などを一切行っていない。したがって，光透過率を評価するパラメーターに

適当でない値を与えたためと考えられた。ただし，乙のように異常観測値を除去していないデーターによ

ってモデJレの検証を行った理由は，異常観測値とみなす根拠は変異よりほかにないこと，現実の葉層はー

さらにととではサプモデルの現論構成の検討を目的としたからである。部に異常値を含んでいること，

案考4-3 

葉群諸要因に異常値が含まれる原因4-3-1 

現実の葉層の一部に異常値が含まれることの原因は，以下のように考察された。ただし，頻度分布にお

ける偏りなど，具体的数値に関する論議は後述した。

草木種においては，葉の大きさ船舶抑制75)121 )185)1叩・厚さ町)141)287)胤}・細胞構造船1剖)288)258) ・比面積82)

70)富山などの形質は，葉位によって一次的 i己規定される1曲溜0)。木本種においては，測定資料は少ないが，

葉高が葉位l乙相当するのであろう 120)173)師、しかし，草本種・木本種ともに葉は展開中 Iと受ける照度に対

したがって，成葉後においては照度条件によって，葉長8)51) 7 7) 81)応した二次的な形質変化220) を起とす。

188】 191) ・葉型170)198) ・比面積89)叫)90)208) ・葉傾角 17ト19)剖)78)149) が顕著に変化する。変化のほぼすべての部分

相対照度のわが照度差lζ帰納できる17)18)却)出】穫が多い。とくに，比面積においては葉位差は少なく制う
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ずかな差にも反応するので，照度の最も良い指標89) とされる。また，温度条件により葉長生長率76)16~)~'6) お

よび葉の生長期間 IC差があるため，成葉の大きさ10)河川1)15S) Iζ差異が生ずる。しかし，比面積には気温161)

・土壌水分四〉の影響もあるにせよ，その程度は軽微14)船である。一方，後述するように落葉広葉樹の場合，

春?と出葉し秋まで着生している棄の数はむしろ少なし大部分が生長期の途中で出葉したものである。

すなわち，現実の葉層の一部lζ異常値を合む原因は，遅く出葉した葉は成葉化が十分ではないため葉高

の影響が残る 176) 可能性があるとと， 気温の高い夏に成葉イじした葉はそれ以外の葉より大きい可能性があ

るとと，などと考えられた。

4-3-2 角棒の厚さ h'

8 樹種の合計 79 層における角棒の厚さ h' の最大値は 1 1. 52cm で，最小値は 0.14 cm，平均値は 3.25

cm であった。一方，既存の群落内の光を扱うモデソレの多くは基本概念に LAI を用いている。 したがっ

て，その場合における葉の垂直方向の平均的な配置間隔は (11) 式で与えられる Dt を想定しているとい

えよう。ただし ， Dl は LAI を用いた場合における平均葉層閣隔18)であり，葉層深を Df とする。

Dt=Dfl(LAI-1) -・・・ (11)

Df は各模型林につき 1 つの値であるため ， Df と各樹種の平均 h' ;を比較した。その結果の数例を，

樹種:平均 h' (cm) : Dt (cm) の順に示すと， コナラ: 3. 29 : 22. 05, エノキ: O. 43 : 56. 55, ブナ:

o. 81 : 45. 98，ハンノキ: 5. 31 : 42. 37 であった。すなわち， h' は絶対値が小さく， とくに従来の手法か

ら想定される葉層間隔 Dl と比較すると，葉が同一平面lと並ぶと考えないだけに，非常に小さい値となる。

4-3-3 サ 7
0

モデルの推定精度

Tab!e 6 のとおり ， Ts と Ts' 問の差の絶対値が 30%以上であった層は 79 層中で 11 層あり， 20%以上

30% 以下の場合は 16 層あった。 乙れら推定誤差が大きい層の位置は，各樹種とも中~下層に限られた。

中層に出現した原因は，葉量は中層iと多いので平均値をあてた乙とによる誤差が累積したためであろう。

下層に出現した原因は， Ts 催そのものも微少な相対照度値から計算されており，正確さが劣るためであ

ろう。

いずれにしても ， Ts' は .1 Ts' ;を n1 でベキ乗して求められる数値である。そして，引の各模型林に

おける平均値は，エノキ: 69.1，ブナ: 27. 1，ハンノキ: 4.9，コナラ: 6.7，エゴノキ: 50.9，シラカン

パ: 3.3，クヌギ: 12.8, トウカエデ: 10.8 であった。 ブナ・エゴノキなど水平葉に近い穫において平均

値が大きく，シラカンパ・トウカエデなど傾葉種で小さいととは， 当然である。なお， 79 層中でみられ

た問の最大値は 142 で，最小値は1. 7 であった。また，上記樹種ごとの平均値をさらに平均して求めた

平均的は約 23 であった。ちなみに， n1 を 23 とし & Ts' を 98 ・ 97 ・ 96 (%)とした場合における Ts'

は，上と同!即乙 62.8 ・ 49.6 ・ 39.1 (%)となる。すなわち ， .1Ts' Iとわずかの推定誤差があると Ts' は激

しく変化する。とのととから，逆に上記の合計 27 層以外の層においては， Ts と Ts' の差が少ないので

& Ts' の推定は精度よく ， n1 がとくに大きいプナ・エノキ・エゴノキ模型林においてはきわめて精度よ

く行われたと考えられた。 27 層 iとにおける & Ts' の推定誤差についても， 上記の n1 を 23 と置いた比較

計算から類推すると，真値からの差が 2~3%程度であったとみなせた。

5. 諸要因と相対照度聞の回帰式

本章では，次章で述べる群落葉層内光量推定モデルの構成要素の 1 つである諸要因と相対照度隠の回帰
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式を定めた。後述するように，とくに葉長・葉幅

の回帰式には季節差があるので，厳密にはここで

求めた式は 8 月における式である。光量推定モデ

Jレのパラメーターには層の相対照度を用いてい

る。そのため，幹・技量は層照度に対して直接的

因果関係を持たないが， S" Sb の垂直変化も層

照度に対応づけた。すなわち，乙の 2 つの回帰式

については，単rr:層照度からの推定式と考えた。

なお，回帰式を定めるについては，一般的に伎用

できる回帰式に近づけるため，異常観測値の棄却

Tab!e 8. 葉傾角測定値における変動係数

coe伍cient of variation for 1. 

樹 新 範 閤
Species Range Mean 

エゴノキ Styrax O. 139~0.599 0.283 

トウカエデ Acer 0.065~0.230 0.157 

シラカンパ Betula 0.041~0.226 O. 155 

コ ナラ Quercus 0.204~0.308 0.258 

ク ヌギ Q. act. O. 371~0. 491 0.399 

フ ナ Fagus O. 101~0.255 0.209 

ハンノキ Alnus O. 141~0.462 0.325 

エノ キ Celtis 0.256~0.492 0.354 

を行った。

5-1 葉傾角

まず，平均葉傾角 Li 算出のもとになった個葉の傾角測定値 I における変異程度を知るため，樹種どと

に 3 個体を一括して変動係数を求めた。層ごとに算出した係数値のうちの最小値・最大値・平均値を

Tab!e 8 に示すが，変動係数は 0.04~0.60 の範囲と比較的大きい値を示した。

5-1-1 頻度分布

つぎに， 1 の頻度構成を調べた。 コナラ模型林の場合， 個体ごとに求めた I の相対頻度分布は， Fig. 

10 rζ個体 No.1 の例を示すとおり，いずれの個体においてもいわゆる連山型の傾向であった。この原因

は，コナラ模型林では比較的長く夏期まで上長生長が継続したことから，下記の諸現象によるものと推察

された。

群落の上長生長が継続すると， _t長生長は技の伸長と新葉の展開を伴うため，群落の上・中層では若齢

葉の構成比が高くなる。そして，上長生長は段階的に起乙るため，新葉は出葉順にグループを形成すると

とになる。一方，上長生長に伴って個々の層の照度は順次低下する 16)。乙の際，葉傾角には照度の変化に

追従する動的平衡現象20)があるため，葉の傾きも順次変化する。すなわち，葉傾角値は出葉順のクツレープ

l乙分離すると同時に，おのおのが経時的変化を示す。これが，連山型の分布傾向が出現し，おのおのの山

の位置が層位によって異なる原因と考えられた。

しかし，コナラ模型林の場合においても，個体 No. 1~3 の測定値を一括した相対頻度分布は Fig.11

のとおりで，ほぼ正規分布型として扱える程度の傾向となった。なお， 1980 年に測定した樹高 8m のコ

ナラ株の葉傾角頻度分布は，すべての個体・層位において正規分布型船であった。一方，変動係数が最大

であったクヌギ模型林における相対頻度分布は Fig. 12 のとおりで，各層ともおおむね正規分布型であ

った。さらに，ハンノキ林における相対頻度分布は Fig. 13 のとおり明確な正規分布型を示した。

以上のように，個々の葉傾角値には変異が大きいが，頻度分布は一般に正規分布型とみなせた。したが

って，測定値 I を平均値によって総括してよいと判断した。

5-1-2 回帰式

例えば， シラカンパ模型林における層ごとの平均葉傾角と相対照度の関係は， Fig. 14 Iζ個体 NO.3

を白丸印で，個体 No.4 を三角印で表して示したとおり， おのおのが片対数軸上の直線関係となり，両

者は平行的 l己分離している。このことは，他のすべての樹種において同様であった。すなわち，既報のシ
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ラカンパ林17 )18) ・ブナ林21lと同様に，葉傾角の照度に対する変化傾向は片対数斡上の直線式で近似でき，

個体差は Y 切片に表れるといえる。

したがって，回帰式決定は 3 個体についての I の平均値を層の葉傾角んとし，層照度に対比させて最

小二乗法を用いて行ったが，一部に異常値を棄却したため 2 個体の I からんを求めた層もある。回帰式

どの樹種においても分散分析によって検定した回帰式の有意性は高決定の結果は Table 9 のとおりで，

い水準を示した。また，回帰関係、の l 例は Fig. 15 のとおりである。

察考5-1-3 

両位I種とも Fig. 14 のシラカンパ模型林における直線の傾きと反対Fig. 15 に示した直線の傾きは，

シラカンパ葉は群落表面での傾向であった。この原因は，葉傾角の照度反応が樹種lとより異なるためで，

は下垂しているが，層位の低下につれて起こる照度の低下に伴い，順次水平に近づく。乙の傾向はトウカ

エデにおいても同様であった。一方，他の樹種は Fig. 15 のハンノキ・プナの例と同様，群落表面の直立
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葉が層照度の低下によって水平に近づく。このように，葉の動きは反対であるが，群落内の光伝達体制お

よび葉の光利用体制からみると同じ乙とである 21) 。

-葉幅葉長5-2 

頻度分布および回帰式5-2-1 

樹種・層位どとに求めた葉長 L の変動係数は， Tab!e 10 IC示すようにかなり大きし葉傾角における

と同程度かそれ以上であった。葉幅 W において

も全く同様であった。しかし， L の相対頻度分布

は， Fig. 16 Iとシラカンパ模型林の場合を例示す

るとおり，正規分布型であった。葉幅についても

正規分布型であった。したがって，既報のジラカ

ンパ17】・ブナ21)・コナラ 23)林の場合と同様に，葉

長・葉幅ともに平均値をもって代表値としてよい

と判断された。

一方，葉長の存在範囲はプナ模型林の場合，最

小値 3cm，最大値 6cm と，既報のプナ模型林21)

における値と同じである。シラカンパ模型林につ80-100cm 
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いては，存在範囲が 3~l1 cm と，既報の例11) の

ζれらから，使用5~9cm よりやや広かった。

した模型林lζは，なんら特殊な条件などはなかっ

50-30cm 

たといえよう。

つぎに回帰関係を調べた。葉長・葉幅と層の相

対照度閣の回帰関係は， Fig. 17 ・ 18 f乙例示した

倒
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京
事
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10 

とおり，片対数軸上で直線的な傾向を示す。ただ40-60cm 

し，葉長・葉幅には個葉差が大きいため，個体差

そこ

で，最小二乗法により回帰式を当てはめた。結果

による回帰線の分離は認められなかった。

20 60 100 

葉傾角 IO

Fig. 13. ハンノキ模型林における葉傾角

の頻度分布

Re!ative frequency distribution of 
l in the Alnus stand. は，葉長 Lt の場合を Table 11 Iζ，葉幅 Lw の

場合を Table 12 ，ζ示すとおり，回帰式の有意性

Note: 白丸印は個体 No.3 ，

黒三角印は No.4 を表

わす。
Open cincles show 
No.3. plaut, and 
black triangles do 
No.4. 
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は葉長において比較的勝るが，葉傾角の場合よりはやや劣るようであった。

5-2-2 考察

Fig. 17 !とブナおよびシラカンパの例を示すように，照度の低下lと伴い葉長が長くなる樹種と短かくな

る樹種とがある。あるいは， Table 11 にかかげるとおり，照度の影響を受けず葉長が一定のエノキのよ

うな伊j もある。乙れらのととは，葉帽においても

全く同様に認められた。そして，葉長・葉幅の照

度反応が樹種により異なる原因について，つぎの

ように推論された。

上層葉は厚い811110)250)251)ので，葉の内部表面積

が大きい鶴田町225) ことにより，水分の移動速度が早

い回)7針。あわせて，気孔密度が高い船田】15011舶の

で蒸散抵抗が低い84)品川)155冷却】盟副ことにより，光

合成速度が高い187)232)。すなわち，上層は光強度

が高く葉齢も若いことによって，群落光合成上重

要な層位1姐II釦といえる。 しかし，一方で上層の

一一トーーー~。」::
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1 '--' 
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Fig. 15. 葉傾角と相対照度間の回帰関係

Regressive relations between Lt and RLI. 

Table 9. 葉傾角と相対照度聞の回帰式

Regressions between Lt and RLI. 

樹 種 回 Regre帰ssions 式 有意水準
Species Sig. level 

エゴノキ Styrax Lt= ー 13.344 log RLI+ 113.585 0.1% 

トウカエデ Acer Lt= 14.849 log RLI+ 133. 072 0.1% 

シラカンノf Betula Lt= 13.6771ogRLI+128.201 0.1% 

コナラ Q拡eγcus Lt= -5.641 log RLI+ 68.217 5% 

ク ヌ ギ Q. act. Lt = ー 13.145 log RLI+ 86.126 2.5% 

ブ「 ナ Fagus Lt = ー 10.884 log RLI + 100.560 1% 

ノ、ンノキ Alnus Lt= -8.261 logRLI+ 65.182 0.1% 

エ/ キ Celtis Lt=-21.1351ogRLI+ll0.386 0.1;;ぢ

Table 10. 葉長および葉幅測定値における変動係数

Coe伍cient of variation for L and W. 

葉長 L
樹種
Speci巴s 範囲

Range 

エノキ Celtis 

ハンノキ Alnus 

コナラ Quercus 

トウカエデ Acer 

プナ Fagus

シラカンノて Betula 

クヌギ Q. act. 

エゴノキ Styrax 

0.249~0.390 

0.209~0.347 

0.090~0.445 

0.263~0.550 

O. 100~0. 355 

O. 103へ-0.345

0.221~0.789 

O. 156~0. 439 

0.325 

0.260 

0.303 

0.357 

0.226 

0.218 

0.657 

0.268 

均
叩

W
一
平M

幅
一
目一因

一

e

一

g
b

葉
一
知

範

0.268~0.449 

O. 2 1O~0. 356 

O. 104~0.524 

0.254~0.721 

O. 178~0.394 

O. 145~0.370 

0.222~0.421 

0.22レ~O. 353 

0.363 

0.266 

0.340 

0.394 

0.265 

0.254 

0.276 

0.268 
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Table 11.葉長と相対照度問の回帰式

Regressions between Lz and RLI. 

樹種
Species 

回 帰 式 有Sig意. 1水eve準l Regressions 

Ll = O. 397 log RLI + 4. 434 10% 

Lz= 0.544 log RLI+ 3.013 0.1% 

Ll = し 267 log RLI + 6. 833 0.1% 

Lz = O. 605 log RLI + 6. 437 2.5% 

Ll = ー 0.841 log RLI+ 11.268 1% 

Lz= ー 1. 699 log RLI十 7.658 0.1% 

Ll = 2. 234 log RLI + 6. 940 0.1% 

Lz= O.OOOlogRLI+ 4.213 not sig. 

エゴノキ Styrax 

トウカエデ Acer 

シラカンノマ Befula 

コナラ Quercus 

クヌギ Q. acf. 

ブナ Fagus

ハンノキ Alnus 

エノキ Celtis 
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Fig. 16. シラカンパ模型林における葉長の頻度分布

Relative frequency distribution of L in the Befula stand. 
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Table 12. 葉幅と相対照度聞の回帰式

Regressions between Lw and RLI. 

樹種
Species 

回帰式
Regressions 

エゴノキ

トウカエデ

シラカンノイ

コ ナ フ

ク ヌギ

プ ナ

ハンノキ

エノ キ

Styγax 

Acer 

Betula 

Quercus 

L回= 0.338 log RLI+2. 384 

L凹= 0.851 log RLI+3. 188 

L叫= 1.308 log RLI+5. 485 

L柑= 0.150 log RLI+2. 557 

L叫=ー O. 229 log RLI + 3. 383 

L叫=ー0.225 log RLI + 2.877 

Lw= 1.007 log RLI+2. 898 

L叫= 0.000 logRLI+2. 147 

Q. act. 
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Fig. 17. 葉長と相対照度聞の回帰関係

Regressive relations between LI and RLI. 
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有意水準
Sig. level 

0.5% 

0.1% 

0.1労

20% 

not s刕. 

20% 

0.1% 

not sig. 

葉は直立あるいは下垂しているため，光合成IC有効な葉面積量の低下を起としている。光合成上重要な層

位にもかかわらず層の有効葉面積量の低下が起こっている乙とは，考えにくいととである。

そこで，上記の考察を裏づけるため， í傾葉度」と「葉長増大度」を算出し相互に比較した結果，興味

深い現象が見い出された。傾葉度は，回帰式から求めた 100% 照度下の葉傾角値と 900 との差の絶対値と

定義し，葉の傾きの程度を樹種間で比較するために求めた。葉長増大度は回帰式から求めた 100% 照度下
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100;;ぢ下の葉長が 10% 下のそれより長くなる程度を樹種間で

ハンシラカンノイ: 65.6ヘトウカエデ: 72.8 0 , 比較するために求めた。樹種名:傾葉度の11買に示すと，

ノキ: 41. 3 0 であった。葉長増大度を上と同様に示すと，

の葉長と 10% 照度下の葉長の比と定義し，

トウカエノ、ンノキ: 1. 24, 

序列とそ異なっているものの， 傾葉度が高い樹種では葉長増大度も高いといってよ

シラカンノマ: 1. 16, 

デ: 1. 15 であった。

上層の葉は傾角が大であるから葉面受光量が低下する円四3)13制町)179) た傾業種の場合，したがって，い。

め，強光が回避できると同時に，下層への光伝達性が向上している。しかも，単葉の大きさが大きい岨〉乙

イネ科作これらのことから，部分葉層あたりの光合成量の低下も回避できる 234) ことになる。とから，

物9)216)や他の作物種1開)189) における場合と同様，傾葉種は直射光利用型といえよう。

エノキ: 21. 9 0，ブナ :1 1. 2 0，エゴノキ: 3.1 0 であり， 葉長増大度が

クヌギ : 0.92, ブナ: 0.71 であった。すなわち， 3 樹種中 2 種が共通して

いるので，乙の例においても，傾葉皮と増大度は関連が深いといえよう。ただし，傾葉度が小さくとも，

傾葉度が小さい 3 種は，

小さい 3 種はエノキ: 1. 00, 

逆lと，

層照度の低下IC伴い葉がより水平に近づく乙とに変わりはない。また，増大度が1. 0 以下の値を示す樹種

においては，照度の増加に伴い葉長は短くなる。すなわち，傾葉度が小さく水平に近い葉を持つ種の上層

葉が小さいことは，光の伝達性の向上には有利なものの，その程度は葉を傾けることによるよりも低い。

したがって，水平葉種は散光利用裂といえよう。

以上のことから，適応現象には葉傾角の変化など 1 次的に起こる適応と，さらに 1 次的適応の結果とし

2 次的な適応、て起こる層の光合成量の低下など，一面で生ずる生産構造上の不合理性を補正するための，

とが存在する可能性があると考えられた。

葉の光透過率5-3 

葉の光透過率は， jjíJ述のとおり 555nm 光の透過率を光合成有効波長全域の代表{直として用いた。 3 個

個体差および個葉差の程度各層 9 個の測定値がある。体の各層位につき 3 枚ずつの葉を測定したので，

は，各層について測定値の変動係数を求め，それを層位方向に平均した値がどの樹種においても24~30;;ぢ

9 個の測定値程度であることから，葉傾角および葉長・葉幅の場合と同程度と判断された。したがって，

20 
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Fig. 19. 葉の光透過率と相対照度閣の回帰関係

Regressive relations between Ltr and RLI. 
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Tab!e 13. 葉の光透過率と相対照度聞の回帰式

Regressions between Ltγand RLI. 

樹Species種 回 チ帯 式
Regressions 

エゴノキ Styrax log Ltr= ー0.177 log RLI+O. 988 

トウカエデ Acer log Ltr= ー0.046 log RLI+O. 943 

シラカンノマ Betula log Ltr= -0.121 !og RLI+ 1. 021 

コナラ Quercus !og Ltr= -0. 029 log RLI+O. 911 

ク ヌギ Q. act. log Ltr = ー 0.098 log RLI+ 1. 051 

プ ナ Fagus log Ltr= ー O. 072 log RLI + O. 955 

ハンノキ Alnus log Ltr = ー 0.046 log RLI+O. 836 

エノ キ Celtis log Ltr = ー0.1551ogRLI+ 1. 175

を平均して各層の光透過率値 Ltr とした。

- 69 ー

有Sig意. 1水eve準l 

0.1% 

10% 

5% 

5% 

0.5% 

5% 

20;;ぢ

20% 

層ごとの Ltr と相対照度の回帰関係は， 1 ifUを Fig. 19 に示したとおり，両対数直線式で近似でき

る。どの樹種においても上層で変異が大きいが，原因は以下のとおりと考えられた。

ハンノキ葉の場合，葉の光透過率は葉齢の増加に伴い急激に低下する26)。したがって，一般に若齢では

あるが葉齢構成に変異が大きい上層部において，葉の光透過率IC変異が大きいのであろう。との影響lとよ

り 3 樹種では有意性が低いが， Ltr と相対照度の間においても回帰式が成立する乙とは Table 13 のとお

り明らかである。

5-4 層内葉面積

5-4-1 垂直分布

葉面積の垂直分布は，一般に中~下層において最大値を示す。そして，最大葉量保有層より上方lと向っ

て層位が隔たるにつれ漸減し，下方に向っては急減する。一方，群落内照度は一般に上層から下層!と向う

一様な減少傾向を示す。乙のため，層の葉面積 Lα と相対照度の関係は，クヌギおよびシラカンパ模型林

の例を Fig. 20 ・ 21 Iと示すとおり， 上層から最大葉量保有層までは普通軸上の直線， あるいは放物線様

の傾向となる。そして，最大葉量保有層以下の部分においては勾配が急な直線関係となる。乙のことは，

他の 6 樹種の模型林についても同様であった。

最大葉量保有層以上の層位において，各層の葉量と照度聞に対応関係があることを直接的に説明した報

文はない。 しかし， 庇陰下の模型林の葉量が，与えられた庇陰の程度と明確な対応関係を有する 19) こと

は，上記の対応関係を間接的に説明したものといえよう。すなわち，林冠上lと庇陰ネットをかけて庇陰程

度を調節した実験から，ネットと葉層の類似性が十分に成立する乙とが指適されている19)。したがって，

ネットによって与えられた庇陰程度が上層の葉層によって発生した照度の低下程度と伺じと考えれば，上

記の対応関係は明確であることが理解できる。

つぎに， La と相対照度の関係、が直線から直線へ， あるいは曲線から直線へ転向する層， すなわち最大

葉量保有層の共通的性質を調べた。

第 1 の共通約性質は，最大葉量保有層において各林分中の最小の Ts 値が出現するととである。例外は

シラカンパおよびハンノキ模型林の 2例であるが，両例とも最大葉量保有層付近における葉量変化がきわ

めて漸変的であるため，層位間 Ts 値の序列が乱れたのであろう。

第 2 の共通的性質は，以下のとおり最大葉量保有層が生産構造上一定の意味を持つことである。各模型
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Fig. 21.シラカンパ模型林における層の葉

面積と相対照度聞の回帰関係

Regressive relations between La and 
RLI in the Betula stand. 
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Fig. 20. クヌギ模型林における層の葉面積

と相対照度聞の回帰関係

Regressiv巴 relations between Lαand 

RLI in the Q. act. stand. 
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Fig.22. 下層葉率と林分の葉面積比の関係

Relation between distribution rate of 

La and LAI. 
注)下層葉率は (12) 式参照
N ote : Distribution rate of La = (total leaf area 

of lower strata than the stratum having 
the maximum LρI(total leaf area of 
all the strata) 

e 8 

LAI (ha/ha) 林について，下式に示すとおりの下層葉率を定義

し，計算した。

下層葉率(%)=

最大葉量保有層を含みそれ以
下の層の合計葉面積 (cm2)
葉面積の全層合計値 (cm2)

x100...…(12) 

乙の値は樹種により変動するが，各模型林の葉面

積指数IC対比すると， Fig.22 のとおり例外はあるにせよ両者の関係が右下がりの曲線，あるいは直線で

きわめて良く近似できることがわかった。とのととは，葉量が多い林分ほど最大葉量保有層の位置が相対

的 lと低くなることを意味するので，生産構造上合理的な現象といえよう。

最大葉量保有層の推定

以上のように，最大葉量保有層には各樹穫の模型林lと共通する性質があり，生産構造上一定の意義があ

ることもわかった。そして，最大葉量保有層を墳にして Lα と相対照度の回帰式が変化するので，乙の層

の出現条件を明らかにする必要がある。 Lα と相対照度聞の回帰式も他の回帰式と同様，光量推定モデル

5-4-2 
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に組み込まれるものであるため，出現条件も光量推定モデルlζ組み込める形である必要がある。

ととでは，暫定的 1;::以下のように決めた。最大量保有層の相対照度値は模型林により異なっているが，

5林分における最大葉量保有層は，相対照度 23.5% を下回った最初の層位に出現するととがわかった。

3 林分が例外となったのは，最大葉量保有層付近の葉量変化が漸増的だからであるが，うち 2 林分では漸

増し始める層の照度が 23.5% 以下であった。

ただし，最大葉量保有層の出現が一定の照度値に対応する乙とは，前述の庇陰下個体群の葉量変化19)か

ら推察できるが，その照度値は樹種lとより異なる可能性がある。また，層深度を浅く設定した測定から精

密な値が得られる可能性もある。さらに大胆にいえば，以下の推論が引き出せる。すなわち，葉群の存在

様式が光の伝達性および光の吸収の両者 1;::対応した体制から，光の吸収のみに対応した体制に転化する照

度条件というものが存在するのかもしれない。いずれにせよ，現在乙れに関する資料がないため暫定的

巳ととでは照度 20% をもって最大葉量保有層が出現するものとみなした。

5-4-3 回帰式

部分葉層内葉面積，すなわち箱中の葉の合計面積と層の相対照度間の回帰式は，前述の考察結果に従っ

て，各樹種とも 20% 以上の範囲を代表する直線式あるいは放物線式とそれ以下の範囲を代表する直線式

の 2 っとした。一方，後述する光量推定モテツレは，上層より順1;::推定計算を進めるよう作成されているた

め，下層ほど誤差が累積する。そして，前述のように部分葉層の光透過率に与える葉量の影響はきわめて

大きい。したがって， La と相対照度聞の関係に対する回帰式の当てはめは，とくに上層における適合性

を重視する必要がある。

このため，相対照度 20% 以上の層位lζ関しては， 8 樹種中 4樹種について Lα および相対照度 RLI を

Table 14 の注記のように座様変換を行った値に対して放物線を当てはめた。 シラカンパ模型林!とついて

Table 14. 層の葉面積と相対照度聞の回帰式

Regressions between La and RLI. 

樹種
Species 

エゴノキ Styγax 

回帰式
Regressions 

LaT=0.166XS+2.320X+l1.131 

La' =725. 493 RLI+669. 041 

La = ー 124. 136RLI+13606.484 

La'= " 
LaY = 15. 922 X + 105. 211 

L〆=523. 749 RLI + 550. 726 

LaT=O. 140xs+2. 150X十1 1. 434 

La' = 625.000 RLI + 4420.000 

Lα= ー238.509 RLI+24563. 475 

La' = 991. 680 RLI -40. 300 

LaT =0.281 X2+2. 605X + 10. 200 

La' =277. 327 RLI+5204. 66 

Lα=ー 161.596 RLI+ 17338.337 

L〆 =713.560 RLIー 164.870
1 

LaT =0. 168X2+ 1. 878X + 10.110 

LJ="  

トウカエデ Acer 

シラカンノぜ Betula 

コナラ Quercus 

クヌギ Q. act. 

e

フ ナ Fagus

ハンノキ Alnus 

エノキ Celtis 

有意水準
Sig. level 

0.1% 

1~ぢ

0.1% 

0.1タ6

O. 5~ぢ

10% 

0.5% 

2.5% 

Note: X=log (cos (RLI-1O.01))2 
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は，上記の座標変換を行った値に対して直線式を当てはめた。残りの 3 樹種であるトウカエデ・クヌギ・

ハンノキの各模型林については. La と RLIIL:対して普通軸上の直線式を当てはめた。これらの結果，

Tab!e 14 のように回帰式の有意性は高い水準に達した。ただし，乙の変換法は試行錯誤の結果から得た

経験的なもので，理論的なものではない。同様に RLI-10.01 についても数値処理上の都合より決めたも

のにすぎない。変換法の確定については回帰関係の集積を待つ必要がある。

一方，相対照度 19.9% 以下の範囲については，エノキ林を除きどの模型林にも . Lα と RLI!乙対して

普通軸上の直線式を当てはめた。そして，乙れらの直線式は相対照度 20% において上~中層を代表する

回帰式と交わるように係数を定めた。したがって，どの模型林における回帰式にも有意性が認められなか

った。ただし，エノキ模型林については全層 1 つの回帰式を適用した。

以上のように定めた回帰式の適合性は. Fig.20 ・ 21 のとおり相対照度 2096付近において劣っている。

したがって，葉面積の推定誤差がかなりの量になった。とれを回避するには，回帰式の転向点照度lζ各林

分の固有値を与えるとよいが，資料不足によって現在では不可能であるため，このままとした。

5-5 幹による遮光面積

5-5-1 回帰式

葉層内各層位の底面上における幹の断面積合計値 S. は，上層から下層に向う漸増傾向を示す。そして，

乙の増加傾向と上層から下層に向って漸減する層照度の闘には，直接的な因果関係はない。しかし. Fig. 

23 に例示するとおり， どの樹種においても両者の問には明確な対応関係がある乙とがわかった@そこ

で，片対数直線式を当てはめたととろ. Tab!e 15 のとおりどの模型林においても回帰式の有意性はきわ
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Fig.23. 層の幹断面積合計値と相対照度の回帰関係

Regressive re!ations between S. and RLI. 
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Table 15. 層の幹断面積合計値と相対照度聞の回帰式

Regressions between S, and RLI. 

樹Species種 回帰式
Regressions 

エゴノキ Styra:x 

トウカエデ Acer 

シラカンノぜ Betula 

コナ フ Quercus 

ク ヌギ Q. act. 

フ ナ Fagus 

ハンノキ Alnus 

エノ キ Celtis 

めて高い水準lζ達した。

5-5-2 考察

S,= -5.195 log RLI+ 10. 710 
S ,= -4.451 log RLI+ 8.902 
S,= -6.717 log RLI+ 13.838 

S ,= -6.239 log RLI+ 13. 922 
S ,= -6.106 log RLI+ 12. 855 
S ,= -12. 658 log RLI+25. 493 
S.= -7.636 log RLI+ 15. 272 

S ,= -8.016 log RLI+ 16. 032 

-73 ー

有意水準
Sig. level 

0.1% 

0.1% 

0.1% 

0.1% 

o. 1% 

o. 1% 

0.1% 

0.1% 

S. には層の相対照度と直接的な因果関係がないにもかかわらず， 回帰式の有意性がきわめて高いζ と

の原因は，以下のように考えられた。まず，技量から順応述べるが，技量においても照度との聞に直接的

な因果関係はない。しかし，枝によって空間中に支持され散在している葉は，林分に保有可能な量が樹種

群ごとにほぼ一定である118)卸)但130 このため，群落の上長生長，すなわち葉層の上方への移動車1) Iと伴い，

最上部層において校の新出，上部層において枝の増量，下部層において枝の枯死が起こる。すなわち，各

層位における照度は主に葉量によって規定されること，および校は葉の支持体であるため技量と葉量の聞

には一定の量的関係があることから，技量も層の照度に対して間接的な因果関係を有していることが理解

できる。

ところで，技量は上層から中層に向って漸増するが，パイプモデル202辺国〉で表わされるように，幹は各

校から転流する同化産物の量lζ比例して順次太くなる。

すなわち，各層の底面上における幹断面積合計値と層照度との聞には，葉・枝を中間項においた間接的

対応関係があるといえよう。換言すれば，葉層中の垂直方向の位置的条件は相対照度でよく代表できると

もいえよう。

5-6 枝による遮光面積

5-6-1 垂直変化および回帰式

Sb， すなわち層どとの校の垂直投影面積の合計値と相対照度問の回帰関係は， Fig. 24 Iζ 例示したと

おり，各樹種とも普通軸上の右下がりの直線で表されるが，低照度域では逆1<::右上がりの傾向に転ずる。

すなわち ， Sb の最大値が下層 lζ 出現するが， 最大値を示す層位が最大葉量保有盾と合致する例がエゴノ

キ模型林であった。 トウカエデなど 4 樹種の模型林では，最大葉量保有層の 1 層下の層位におの最大値

が出現した。他の模型林においては， 2 層下に出現した。 乙れら ， Sb の最大値層と最大葉量保有層の層

位がずれることの原因は後述する。

いずれにしても ， Sb の最大値は総じて最大葉量保有層より 1 つ下の層 1<:: 出現するとみてよい。前述の

ように最大葉量保有層は，平均的指標として， 相対照度 23.5% を下回った最初の層IC出現するとしたの

で， さらにその 1 つ下の層位における照度値を調べた。乙の値は， 1 つの例外を除いて 10% 以下であっ
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Fig.25. ハンノキ模型林における生産構造の時期的変化
Productive structure of the Al抑制s stand. 
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た。逆lζ，この層以上の層で 10% 以下の照度が出現する例も 2 つにとどまった。したがって， Sb の最大

値は層照度が 10% を下回った最初の層lζ出現するものとみなした。

以上のことから，相対照度が 10% 以上および以下の範囲に分け，おのおのに普通軸上の直線式を当ては

めた。ただし，エノキ模型林については，技量が増加傾向から減少傾向に転向する点付近における変化が

漸変的であるため，全照度域を通じて 1 つの放物線式を当てはめた。最小二乗法による係数算出の結果は

どの樹種においても 100~105ぢ照度域の回帰式はきわめて高い水準で有意であっTable 16 のとおりで，

~~ 

~。

Sb が最大値を示

察

群落の上長生長f(伴い，樹冠屈が上方に移動する21)過程の詳細を追跡すると同時に，

考5-6-2 
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Table 16. 層の技投影面積合計値と相対照度間の回帰式

Regressions between Sb and RLI. 

樹Species種 回 Regre帰ssions 式

エゴノキ Styrax Sb = -4. 170RLI+ 426.301 

Sb' = 24.767 RLI+ 136.928 

トウカエデ Acer Sb = -4.686 RLI+ 481.628 

Sb' = 38.865 RLI + 46. 114 

シラカンノマ Betula Sb = -9.275 RLI十 1051.405

Sb'= 37.753RLI+ 581.124 

コナラ Quercus Sb =-11.401 RLI+1178.903 

Sb' = 67.857 RLI+ 385.429 

ク ヌギ Q. act. Sb = -6.001 RLI+ 672.010 

Sb'= 39.783 RLI+ 214.176 

プ ナ Fagus Sb = -3.751 RLI+ 378.035 

Sb'= 43.565RLI- 95.127 

ハンノキ Alnus Sb = -3.734 RLI+ 380.023 

Sb' = 25. 742 RLI + 85.265 

エノ キ Celtis Sb = -0. 151 RL12+ 15.637 RLI -31.732 
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す層位は最大葉量保有層より 1 つ程度下IC出現する原因を考察した。すなわち， ハンノキ模型林は 81 年

6~11 月の聞に 5 回の林分サンプリングを行ったので，その生産構造IC現れる季節変化を調べた。

まず， Fig.25 から 9 月までは校が最下層にも存在したが，以後は存在していないことがわかる。つ

ぎに，校現存量の季節的消長は 6 ・ 7.9 ・ 10 ・ 11 月の)1買に， 92 ・ 88 ・ 216 ・ 211 ・ 167 (gfm:りであった。

すなわち，技量は夏期から秋期lと急増し， 9~1O月の約 1 か月間値が安定していた。この 9 ・ 10 月につ

いては，下記のように興味深い現象がみられた。との問に平均 20cm の上長生長があるにもかかわら

ず，また，林分サンプリングは破壊調査であるため，模型林内で各期のサンプル位置を変えているにもか

かわらず，上記のように校重現存量が近似している。さらに，枝重の各層位への配分率を，上層から順に

9 月: 10 月と併記して示すと， 1. 9 : 1. 3, 6.5: 6.0, 11. 8 : 11. 9, 16. 1 : 16.2, 18.1: 17.8, 15.6: 

17.4, 14.9:14.5, 10.9:10.4, 4.1:4.5 (%)となり配分率は，両期でほぼ等しいといってよい。

一方， 上記のととは葉量についても同様である。 9 月と 10 月における葉量の配分比を上記の例と同じ

記載法によって示すと， 0.3: 1. 6, 7.7: 7.0, 18.8: 14.8, 30.4: 25.2, 24.8: 27.2, 12.0: 17.7, 4.5 

: 5. 1, 1. 4 : 1. 1 (%)となり，きわめて近似しているととがわかった。対比した配分率は，技量・葉量

の両者とも，上から数えた層位数が同じ層におけるものである。しかし，この期間の上長生長によって，

た層位の絶対的位置，すなわち地上高は 1 層位異なっているのである。したがって，校・葉は葉層が完成

した夏期以後は，きわめて似かよった垂直分布構造を保ちつつ上方に移動する，といってよい。

つぎに，最大葉量保有層とらの最大値が出現する層位のずれについて考えるが， まず後述する葉の消

長の概略を述べる。葉量は春の開葉後急増し，その後，過剰分が枯死脱落するに至る期間，換言すれば過

剰葉の自己形成による過度に暗い光環境に葉層が耐えられる期間は， 約 0.5 か月 16l~ 1 か月 Dlll である。

一方，ハンノキ模型林の場合，技量の減少は前述のように 10 月 ~11 月にかけて起乙るので，過剰の技量

が存在する期間は1. 5 か月 ~2 か月である。技が葉より長い期間暗い光環境下に生存する理由は，以下の



- 76 ー 林業試験場研究報告第 339 号

とおりと考えられる。特定の枝を考えると，まず層の照度が葉の光補償点を下回ることにより，層内の保

有葉量が減少する。すると，層内照度が増加するので，残存葉は生存を続ける。そして，残存葉の純同化

産物の合計量がその枝の呼吸消費量を下回るようになるまで，換言すれば林分の上長生長によってその層

の照度がさらに低下するまでは，校の生存の可能性は高い。すなわち，葉の存続は光条件によって直接的

l己規定されるが，技の存続と光強度の関係は間接的であるといえる。 とれが， Sb の最大値が出現する層

位が最大葉量保有層より一般に下位であることの原因である。

6. 群落葉層内光量推定モデル

6-1 モデルの構成

乙のモデルは，第 5 章で定めた回帰式群によって葉群諸要因の値を推定すること，および第 3 ・ 4 章で

定義・検証したサブモテソレによって，部分葉層の光透過率を推定する乙とから構成されている。モデルに

おける推定の過程をフローチャートで示すと Fig.26 のとおりである。まず，群落上の相対照度は 100%

であるため，第 1 層を照射する照度は 100% である。ここで，葉群諸要因が照度に対しておのおの反応す

る様式を定式化したものである回帰式群によって，第 1 層内の各要因の値を推定する。 ζれらの値の総合

的影響によって第 1 層の光透過率 Ts が決まるが， ζ の総合的影響を解明し推定計算を可能にしたものが，

サプモテソレである。仮IC第 1 層の推定透過率 Ts' が 0.9 であったとすれば，第 1 層の底面に到達する光の

強度は，相対照度 100% の 0.9 に相当するので，相対照度 90% となる。つぎに， 推定計算を続行するか

否か，あるいは推定された照度条件下に葉が生存できるか否かを判断する。判断基準の定めかたには，葉

の生存の限界条件として後述するとおり各種の方法がある。 しかし， 乙の場合の相対照度 90% は，限界

条件をどう設定しようとも，それよりはるかに明るいので，モデル計算における処理の流れは上部のコネ

クターに戻る。

第 1 層の底面は第 2層の上面と同ーの面であるため， 第 2 層が受ける照度は 90% となる。第 2 層の葉

群諸要因は相対照度 90% Iζ対応した値をとるため，その Ts' は第 1 層の値とは異なる。乙の値を仮に

0.8 とすると， 第 2 層底面における相対照度は， 90% の 0.8 が到達する乙とから. 72% となる。以下同

様に処理の流れは，限界条件との比較，コネクターに戻る，次の葉層条件の推定，透過率の評価，層の底

面における照度の推定，の 11頁にループを循環する。

6-2 モデルの検証

6-2-1 推定精度

乙のモデルによって，各層位の相対照度を推定し，その精度を調べた。すなわち. (2) ・ (3) 式で示

されたサフ'モデJレおよび Table 9~16 の問で示された 7 種の回帰式群を用い. Fig.26 に示された計算

手順に従って，各樹種の林分における相対照度の垂直変化をシミュレートさせた。ただし，葉の生存の限

界条件の理論的な設定法は各種あるが，現在時点で使用可能な方法はないので，ことでは現実の模型林に

設定した層数による方法を用いた。すなわち，仮にある模型林の葉層深が 120cm であったとすれば，第

6 層の底面以下には葉が生存していないのであるから. 6 個の層について Ts' を推定した時点で，換言

すれば推定された葉層深合計値が 120cm になった時点で，計算の続行を中断させた。

シミュレーションの結果を実測値に対比させて Fig. 27 ・ 28 ，と示した。 とのモデルの場合， 各層の照

度の推定は Fig. 26 のとおり逐次計算で行うため，下層ほど誤差が累積する。それにもかかわらず， プ
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Tab!e 17. 実測・推定相対照度閣の相関係

数によるモデノレの推定精度

Accuracy of the mode! shown by 
corre!a tion coe伍cients between 
estimated and measured RLI. 

樹Species種 |相関r係数 I~有ig問• !eve! 
(%) 

トウカエデ Acer 0.913 0.1 

フ ナ Fagus 0.997 0.1 

ハンノキ Alnus 0.947 0.5 

シラカンパ Betula 0.986 0.1 

コ ナ ラ Quercus 0.975 0.1 

ク ヌギ Q. act. 0.987 0.1 

エゴノキ Styrax 0.988 0.1 

エノ キ Celtis 0.981 0.1 

ナ模型林においては，実測相対照度と推定相対照

度との差が 10% 以上になる層はなかった。 シラ

カンパ・クヌギ・エゴノキの各模型林において

は，差 105ぢ以上の層数は各 1 であった。 したが

って，これらは高精度の推定が行われたといえよ

う。コナラ林では差が 10% 以上の層数が 2 で，

エノキ・ハンノキ林では 3 つであった。推定精度

が最も低いトウカエデ林においては 6 層あった。

推定精度を全層位を通じて総括するため，実測

照度と推定照度との悶の相関係数を計算した。結

果は Table 17 のとおり，どの樹種においても相

関係数はきわめて高い水準の有意性を示すことが

わかった。
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乙乙で葉面積債の推定精度!C要であるため，

ついて検討した。モデルによって推定した各

層の葉面積値を合計して林分葉面積の推定値

とし，実測値!C対比させた。その結果は Fig.

5 10 

葉面積指数実測値 Mea. LAI (ha/ha) 

Fig. 29. モデルによる葉面積の推定誤差
Simulated total leaf area of the stand 
by the model. 

過少推定が行われた模型林

各層の Lα をζ のことの原因解明のため，

29 のとおりで，

が多い。

Table 14 に示した回帰式から推定した場合

た，いわば折れ線式から推定した場合との差

と，隣合う 2 点におのおの直線を引いて求め
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を計算した。 この差はどの模型林についても，照度 20% 以下の層において大きく， 以上の部分で小さか

った。そして，差の合計値を回帰式から求めた林分葉面積推定値に加算したところ，得られた値は実測値

にきわめて近くなった。 したがって，過少推定は，照度 20% 以下における回帰式の適合性が不十分な乙

とに起因するといえよう。

しかし， Lα と層照度!C関する対応関係を調べた例が他に皆無な現在，両者の聞の回帰式は確定できな

いので，現段階にあっては林分葉面積が一般に過少推定にはなるが，暫定的に Tab!e 14 に示した回帰式

を使用することにした。

6-2-3 他の要因の推定精度

モデルによる林内照度のシミュレーションの際，前述の各層の葉面積値のほかに，各要因の値も推定で

きる。例えば， ブナ模型林の第 1 層における推定値は L/ : 79. 10 , Lt': 4. 26 cm, Lw': 2.43 cm. Ltr' 

: 6.47% と推定された。 Tab!e 5 と比較すると，葉傾角には約 20 の，葉長trは約 5mm の， 葉植には

約 2mm の，そして葉の光透過率には約 8%の誤差が，おのおのあったととがわかる。

このような実測値と推定値の差異の程度を各樹種・各要因ともに統一的に表現するため，下式に示す相

対変異 (RD) を用いた。

l 実測値一推定値 1RD (%)=，~日目，叫{山、 z:;;-x100 -・・・・(13)

おのおのの樹種・要因・層どとに ， RD を求めた結果のうち，層位聞の最大値・最小値・平均値を

Tab!e 18 !乙示した。光透過率の RD!まどの樹種?とおいても大きいが，原因は前述したように上層部にお

いては透過率の高い若齢葉が多いため， 回帰式の適合が不十分なととにある。 RD の最大値は全体的に

高いが，実誤tl値として異常観測値を棄却していない平均値を用いたからである。各樹種どとの RD の平

均値をさらに平均値によって総括した値から判断すると，推定精度が最も高かった要因は葉傾角であっ

た。乙の場合， RD の平均値は 8.3% であるから，平均的な葉傾角値である 900 を用いて実測値・推定値

閣の差異を復元すると， 推定誤差は平均 60 とみなされた。 この方法によって復元した推定誤差は，葉長

の場合 6mm 程度，葉幅の場合 4mm 程度とみなされた。光透過率における RD が最も高い値を示した

が，光透過率値は絶対値が小さいため，平均的な推定誤差は1. 5% にとどまった。

Tab!e 18. 相対変異による各要因 !r関するモデルの推定精度

Accuracy of the mode! for the foIiage-factors by the re!ative variation. 

推定葉傾角 LJ 推定葉長 Lz' 推定葉幅 LJ 推定透過率 Ltr'

樹Species種
範Rang囲e l |M平e均an 範Range囲 平均

ange I Mean ange I Mean Mean 

エノ キ Celtis 37. 1~9.3 18.9 lO.5~O.7 3. 7 10.6~ 0 4.4 51.7~0.4 27.6 

エゴノキ Styrax 43. 1~7.6 16.7 83.1へ-1.6 21.1 日0.5~2.8 19.2 53.2へ-4.7 21.3 

フ ナ Fagus 11. 7~2. 4 5.4 25.4へ-1.0 8.6 9.9~2.0 8.0 4.4~2.2 3.1 

コナラ Quercus 17.5~O_8 8.5 17.7~O.7 8.7 17.2~ 0 8. 7 22. 1~0.3 8.9 

トウカエデ Acer 37.1~ 0 12.0 34.5~4. 1 14.8 49. 5~ 1. 7 23.2 49.3~4.3 17.3 

ハンノキ Alnus 16.5~0.2 6.9 57.8~2.0 14.7 41. 9~3. 4 16.0 78.9~0.5 28.4 

ク ヌギ Q. act. 17.1~3.7 9.6 12.3~2.5 5.5 23.2~0.3 11.9 32.8~ 0 13.2 

シラカンノぜ Betula 11.6【~1. 6 5.1 23.1~1.4 9. 8 32. 1~ 1. 5 13.9 64.2~1.0 21. 9 

Note: 単位 Unit (%) 
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6-3 葉の生存の限界条件

葉が群落中のある位置において生存できるか否か，すなわち葉の生存の限界条件は，基本的には葉の日

レベルの光補償点照度lζ規定される。しかし，下層においては幹生葉はきわめて少なし，葉が着生する校

は太いので照度で表現した生存の限界条件，すなわち限界照度は葉の日レベルの光補償点照度より高〈な

る。換言すれば，照度が低下し葉の純同化量が枝の呼吸消費量以下になると，校が枯死するのに伴い，葉

も枯死するので，乙の限界照度を葉の校レベルにおける光補償点照度といえよう。すなわち，限界照度と

して，葉が生存しうる最小の明るさである葉層最下部の相対照度値を用いればよい。ただし，測定論的に

は葉層最下部の定義は難しいので，最下部の照度lときわめて近い値である葉層直下の照度値を用いる方法

が考えられる。これを第 1 の方法と称する。

第 1 の方法は蓋本的かつ直接的な方法であるが，この方法を根本にさかのぼって表現したものとして，

次の第 2 の方法が考えられる。上記のとおり，技の生存は技の呼吸量とその枝が保有する葉の純同化量合

計値とのバランス，換言すれば葉と技の量的バランスに規定される。したがって，パイフ。モデJレ醐〉醐〉理

論なども用いて，技量と葉量の垂直変化と照度の関係， あるいは技量/葉量の比と照度の関係における垂

直変化の様式を解明することから，葉の生存の限界照度を求める乙とができょう。

第 3 の方法は，第 1 の方法を簡易化したもので，より容易に測定できる林床相対照度で葉膚直下の照度

を代用させる方法である。葉層直下の照度測定例は限られるが，葉層より下部iとある遮光物は幹のみであ

るため，針葉樹人工林の場合，入射光角が低くない限り，その値は林床相対照度にかなり近い債を示す釦

駒〉町〉ことが確められているからである。

第 4 の方法は，限界条件を照度からでなく，林分葉量から決めようとするものである。すなわち，一般

に林分葉量は樹種ごと決まった一定値lこ収束する 118lS10lSl1 lので，モデルから推定されたの合計値が，あら

かじめ与えられた一定値に達することをもって，それより下層には葉が生存しないと判断するのである。

ところで，最も容易な第 3 の方法においても，広葉樹林の林床相対照度測定例がきわめて限られること

などから，現在時点では限界照度を確定できない。第 4 の方法も容易な方法であるが，樹種どとの葉面積

指数値が確定しておらず，また平均的な値より葉量が多い，あるいは少ない林分が存在する原因が不明確

な現状にあっては，限界条件に用い難い。

そ乙で，上記のようにシミュレーションにおいて計算される層の数を現実に存在する層の数に一致させ

る方法を採用した。乙のモデルが光強度推定のためのモデルであることを考えると， 乙の方法において

は，推定された葉層深が現実の値と常に一致するため，最も実際的といえよう。

6-4 結論

群落葉層内光量推定モデノレについて，その構成と精度を 8 樹種の模型林の測定値によって検証した。そ

の結果，乙のモデルは各層位における相対照度の実測値・推定値閣の相関係数の有意水準がきわめて高い

ことから，総じて精度が高いとと，基本的な構成には問題がないことがわかった。一方，照度推定IC伴っ

て推定される葉傾角・葉長・葉幅・葉の光透過率などの葉群諸要因においても，推定精度は実用上十分に

高い乙ともわかった。ただし，各層の推定葉面積の合計値である林分葉面積は，おおむね過少推定になっ

た。この原因は，下層部においては葉量の層位間変化の傾向 fC乱れが多いこと，および各層位の葉面積と

層照度聞の関係、!C対する回帰式の適合性がとくに下層において不十分な乙とにある。将来，各層位の葉面

積と層照度問の関係を調べた資料が集積されれば，回帰式が確定でき，葉面積推定の精度も向上できょう。
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葉層の生存の限界条件の定めかたには各種の理論的な方法が考えられるが，現時点では資料不足からそ

れらの方法は決定的方法とならないため， ζ 乙では最も実際的である葉層深あるいは層数によるとととし

た。なお，モデルによる推定値を実誤.IJ値と比較して，このモテソレは単lと群落内における光量の減表過程の

機構解明のためのみならず，推定手法としても使用可能であるととを確認した。

一方，乙のモデルは，照度条件から葉群諸要因の値を推定し，要因値から部分葉層の光透過率値を評価

し，下層の照度条件を求める構造になっている。すなわち，照度は常 IL葉層条件にフィードパックされな

がら各層の照度条件が遂次推定されてゆく。この点が，既存の数学モデルなどととのモデJレを区別する特

徴であるので，このモデルを生態学的モデノレと位置づけても差し支えないであろう。

7. モデルの一般化(総合考察)

前章において，とのモデルは群落内の光量減衰過程を精度よくシミュレー卜することから，推定手段と

しても有用である乙とを確認した。したがって，次の段階として，乙のそデJレが現実林分においても適用

できるよう一般化する必要がある。ただし，ここで称する現実林分とは，人工植栽されて用材林施業が行

われる林であって，クラスター分布が発生するような低密度の林ではない。

7-1 層深度

葉群諸要因の照度反応は，光量変化に対して連続的 lこ起とるものである17)ため，葉傾角と層内葉面積の

2 要因を除いて，層深度は無限小でよい。換言すれば，本質的には層という概念を用いなくともよい。一

方，無限小の厚さの層では葉傾角の測定ができない。また，現実!とは完全な水平葉はないので，葉面積の

測定もできない。すなわち， との 2 要因については本質的に 3 次元の空間中の量として把握すべきであ

る。上記以外の要因の場合においても，照度反応を定式化する際に多数の測定値を必要とするため，およ

び測定に際し層深度を無限小iとはできないため， 値の垂直変化が顕著にならぬ程度の 20cm という層深

度を用いて測定・解析してきた。

一方，一般的に使用されている層深度は O.5~2m である。そ ζで，とのモデルに 20cm 以外の層深度

を適用した場合にも不都合が生じないことを確認する必要がある。

7-1-1 再計算結果および考察

まず， 層内葉面積と相対照度聞の回帰式の再計算を行った。再計算l乙用いた層深度は， 測定が 20cm

で行われていること，一部に葉層深が 120cm 程度と浅い模型林があることから， 2 倍の 40cm とし

た。群落表面から 2 層ずつの層内葉面積値を合計し， 40cm 層の層内葉面積値とした。つぎに，もとの層

Tab!e 19. 層の葉面積と相対照度間の回帰式 (40cm 層〉

Re.ca!cu!ated regressions between Lαand RLI. 

樹 種 Species 回帰式 Regressions 

エゴノキ Styrax Lα= -352. 63 RLI+35891. 93 

トウカエデ、 Acer Lα= -215.59 RLI+23207. 30 

コ ナラ Queγcus La = -342. 67 RLI + 35606. 46 

ク ヌギ Q. act. Lα= -338. 40RLI+34785. 24 

フ ナ Fagus Lα= ー 189. 59RLI十 19863.33

ハンノキ Alnus La= -276. 21 RLI+29997. 13 
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帰式および前述の各要因と相対照度聞の回帰式を
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用いて，葉層内の各高さにおける相対照度を推定

した。得られた推定値を実測値lと対比して求めた

ト相関係数は，樹種:係数値:有意水準の順応

ウカエデ: 0.997: 0.1%. コナラ: 0.997: 0.1%. 

きわめて良好であった。

この 2 樹種においては，むしろ層深度が深いほう

が精度が高いようである。逆に，ハンノキ模型林においては過大推定が行われたため推定精度が低かった

50 100 

相対照度実迫11値 Mea. RlI (%) 

Fig. 30. 40cm層による照度推定再計

算結果

Estimated results RLI by the 
stra tum of 40 cm. 

ノ、ンブナ: 0.968: 5%, クヌギ: 0.878 : 10%. 

ノキ: 0.925: 5%であった。すなわち，推定精度

は高いといえよう。そして，エゴノキ・コナラ模

型林における実測値と推定値の対応関係は， Fig. 

30 に図示するとおり，

が，相対照度の実測債と推定値の対応関係は，層深度が 20cm の場合におけるそれときわめて近似した。

論結7-1-2 

前述した再計算結果の推定精度が高いこと，および精度が低い場合においても，実測値と推定値の対応

限定された層深度層深度を 20cm K設定した場合のそれと近似したととから，

においてのみ成立するものではない乙とがわかった。理論的には，層深度は層内葉面積と相対照度の回帰

乙のモデルは，関係が，

式にのみ関係し，モテ勺レは層深度によらず一般的に成立するととは，検討の余地もなく明らかである。

葉群諸要因の照度反応の一般化7-2 

ここでは，第 1 群の 8 樹種の模型林以外lζ第 2 群の 5 つの模型林の資料も用いて，葉群諸要因の照度反

応について，個葉差・個体差・季節差などを考察し，一般化した。

葉傾角と相対照度聞の回帰関係、7-2-1 

葉傾角は群落中の光強度に強く関与するため，生長および生産lζ大きな影響を与えるものである。例え

ば，イネ科作物の直立葉品種は，疎植をしない限り田〉91〉187〉，面積あたり多量の葉が保有される184)盟1)ため

多収性を示す1叫)217)蹴〉ので，現在は葉の直立性が交配時に次代にどう伝達されるか釦198) が調査の対象に

なっている。このように重要な要因であるが，木木種の場合においては，実測例がきわめて少なく 78〕149〉，

あるいは葉傾角の日週運動42)蝿〕したがって，広葉樹においても，ほぼ著者の例だけである。国内では，

叫)122) や脈動的運動97 )158りまたはコンパス性回)186)25引を起こす可能性がないとはいえない。ただし，少な

日の出から日没まで 15 分間隔で行った追跡測定の結果によっくともシラカンノぜおよびプナにおいては，

ととでは葉傾角は層照度と葉齢にのみ影響されるとして取て，上記の諸運動はないといえる。すなわち，

り扱ったが，大きな問題はないと考えてよい。

ζ 乙ではそ

回帰関係、の季節差

葉層を構成する個々の葉は，後述するように季節の進行に伴って入れ代わる場合があるが，

7-2-1-1 
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れが少ないプナを例として，
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度問の回帰関係lとみられる季節差の発生原因を考

察した。ととで用いた葉傾角データは，前述のマ4

年模型林中の 5 個体から採取されたものである。

層深度を 10cm IC設定して行われ乙の測定は，

たため，層内の葉数が一般に少なかった。したが

って，すべての時期・個体・層位において 10。括

約の全数測定を行った。各時期の測定結果を層照

どの期も度11:対比させると， Fig. 31 のとおり，

その y 切片と片対数軸上の直線式で近似でき，
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傾きの 2 つの係数は相互に近い値となるととがわ

かった。しかし，各期の回帰式群について共分散

~・ 分析を行うと ， y 切片lζ有意な差があった。そこ

各期に対して平行線群の当てはめを試みた

が， y 切片の最大値と最小値聞の差はわずかで，

約 140 であった。

で，
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との程度の差は，測定が 100 括約で行われたこ

とから重視する必要はなく，全期間の測定値をー

括して 1 つの回帰式を定めればよい。しかし，と

5・ 100 10' 

相対照度 RLI(%) 

Fig. 31.プナ模型林の葉傾角と相対照度の

回帰関係における時期的変化

Seasonal variation of regressive relations 
betwe巴n Li and RLI in the Fagus stand. 

10' 

こにおいては，わずかな差ながらも葉傾角に季節

変化が発生するととの原因を考察した。 5 月 13

5 月 17 日 lとは林冠がほぼ閉鎖した。 5 月 20 日においては Fig.日!と全芽数の 1/3 程度に開葉が見られ，

70~80cm 層!と葉傾角と層高閣の関係、はどの個体においてもほぼ同じ傾向となるが，32 に示すように，

下層から 11頁にたどってきた漸減傾向から離散した異常値が出現している。これは，遅れて開葉した新葉の

値を含む平均値だからである。 Fig. 33 IC，全個体の測定値から求めた葉傾角 I の相対頻度分布のうち，
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50~60cm 層の場合を示すが， 5 月 30 日における分布型は正

Sept.25 ぷ

~ 20 ~門

: 10 ~1 1 日
& 30 
制 20

~ 
1主
要

30 

規分布型になった。すなわち， 5O~60cm 層の場合は測定値 20 

の頻度分布からみても，葉傾角の照度反応は完成していたと

5月初日の 70~80cm 層 lとみいえよう。 6 月 20 日には，

られた異常値もほぼ消滅した。

Aug.3 

201 ，...ー『

101 1 

I ...J '-, May30 . 
40 80 120 

葉傾角 ro

7 月上旬にも開芽が起こった。一部の個体の上層

においていったん形成された冬芽が開芽し，上長生長・枝の

乙れを不時開芽と称する。

しかし，

とのた伸張をみせたのである。

め， Fig. 32 Iと示した 8 月 3 日の個体別葉傾角の層位間変化
10 

50~60cm 層の場合 2 個体ずつ上下に分離した。上方がは，

とくに最上部層に異常値があ新出葉を合む個体の平均値で，

り，下方は新出葉がない個体の平均値である。同様に， Fig. 

しか右方lと極大値が出現した。33 の頻度分布においても，

同じ 8 月 3 日の 40~50cm 層における頻度分布は正規'
U
 

分布型であったので，不時開芽はどの層にも発生するもので Fig. 33. ブナ模型林における葉

傾角の頻度分布

Relative frequency distribution 
of 1 in the Fagus stand. 

9 月 3 日の頻度分布をみると，はないといえよう。つぎに，

ζ の極大値は存在するものの，頻度が低下している乙とがわ

9 月 25 日の頻度分布においては極大値がさら I己，かっ fこ。

消滅している。 Fig. 32 においても，個体差は広まったが最上部層を除き，とくに異常な値はない。

プナの葉傾角と相対照度との回帰関係における季節差は，不時開芽による新出葉によ以上のことから，

初め 1100 以上上層葉の場合，新出葉は柔軟なため，って平均値が影響された結果発生するといえよう。

の葉傾角を示して下垂しているが，照度反応の進行に伴い斜立してゆく。そして，反応が完成する時点で

は異常値が消滅するため，回帰関係もほぼ等しい傾向となる。したがって，厳密には季節差はないともい

~ 

えよう。
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7-2-1-2 葉傾角の個体差

乙乙では，シラカンパの '72 年模型林Bによって，葉傾角における個体差の程度をみた。葉傾角測定値

を個体および層ごとに平均値によって総括し，層高lと対比して Fig. 34 1<::示した。すなわち， 83 枚の葉

の平均値も 1 枚の値も同列 1<::扱っており，異常値の棄却は行っていない。それにもかかわらず，上層から

下層 lζ向いどの個体の値も狭い範囲内で相互に交差しながら推移する。乙の点は，各個体の値が平行的lζ

分離しながら推移する傾向を示した既報のシラカンパ林の例17) と異なっている。しかし， Fig.34 におい

ても個体差が顕著な数例にあっては，他の個体群の層位間変化とほぼ平行的 1<::分離している傾向が認めら

れた。一方，既報のシラカンパ林17) において層ごとに求めた最大個体差，すなわち個体どとの葉傾角の平

均値における最大値と最小値との聞の差は 20~350 で，平均 300 であった。しかし， Fig.34 の例で上記

の特異例を除いた場合，同様に求めた最大個体差の平均値は 200 であった。したがって，既報のシラカン

パ林17)・ブナ林21)・コナラ林28) ともに個体差が大きい林分では，照度あるいは層高と葉傾角の関係におけ

る個体間変異は回帰式の y 切片 1<::現れるが， 個体差が小さい林分ではどの個体の式も同じになると考え

てよい。

7-2-1-3 考察

広葉樹，とくにシラカンパの場合，上長生長は通常春~初夏にかけて起こる16)舶が，その樹種の郷土よ

り温暖な土地に移植したような場合，応、々にして秋伸び現象によって秋まで上長生長が継続する乙とがあ

る。用いた模型林のうち，ハンノキ林においては夏以後の上長生長量の林分平均値が約 4cm であり， コ

ナラ林においてはそれが約 1cm であった。 シラカンパの'72 年模型林B においては 9 月に秋伸び現象が

起こった。乙のような不時の上長生長によって比較的多量の新出葉を生ずるが， シラカンパ '72 年模型林

Cのように林分の上長生長量に影響はないが，不時開芽によって新出葉を生ずることもある。プナ模型林

においては前述のように不時開芽が 7 月に起乙った。

とのようなことから，とくにシラカンパの場合，葉傾角と層高の関係において個体差が大きい林分と小

さい林分とがある原因は，最後の出葉からの経過日数，すなわち葉の照度反応が完成しているか否かの差

J 160 

・ 1
" -1 ・』

•• .!140 . 

であると考えられた。 72 年模型林Bの 10 月における葉傾角と照度の回帰関係は， Fig.35 に示すとおり

秋伸びによる秋期出葉が起こった最上層を除き，きわめ

て変動が少なし秋期出葉がなかった例の 10 月の回帰

. . 
• 柾

邸
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出
問
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Fig.35. シラカンパ模型林の葉傾角と

相対照度聞の回帰関係における

典型的な例

Typical case of regressive relations 
between Li and RLI in the Betula 
stand. 

) 

ー」

関係1刊には，さらに変動が少なかったからである。

葉傾角と照度の回帰関係、lと季節差がある原因も，ブナ

の場合は前述したが，個体差の場合と同様，一部iζ照度

反応が完成していない未成熟葉の測定値を含んだからで

ある。未成熟葉は測定値から除外すべきであるが，新出

葉の色調や硬度が成葉と異なっている期間は短い96)26)の

で，未成熟葉の肉眼的判定は困難である。回帰式の形は，

既報においてシラカンパ林・ブナ林の場合を考察18)91)92)

したとおり，相対照度を対数にとった片対数直線式にな

るといってよい。しかし，係数値そのものの一般化は，

用いた模型林に秋伸び現象や不時開芽現象が発生したた
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め行えなかった。また，葉層を構成する個々の葉の入れ代わり現象が顕著なシラカンパ林における回帰関

係の季節差問題は大変興味ある問題である。しかし，これには個々の葉の出葉時期を知るための個葉識別

を行う必要があり，きわめて困難な調査となるため，将来の問題とせざるを得なかった。

7-2-2 葉の大きさと相対照度閲の回帰関係

乙乙では，主に葉長 L! と相対照度問の回帰関係における季節差をみた。

7-2-2-1 回帰関係における季節差

シラカンパの '71 年模型林を用いて回帰関係における季節差を調べた。各期とも 1 個体の測定値を平均

し，層照度に対比させた結果を Fig. 36 Iζ示した。との例においても， 2 枚の葉によった平均値と 39 枚

の平均値とを同列に扱っているが，図lζ見るとおり折れ線には乱れが少ないので，葉長の照度反応、は明確

で，回帰関係は片対数直線で代表できるといってよい。また，回帰線は季節の進行IC伴い，ほほ等しい傾

きを示しながら上方に移動することもわかった。すなわち，長さ 50mm 程度の葉は 5 月には相対照度 50

%以下の範囲にあるが， 6 月には照度 10% 以下の範囲 IC出現するようになる。同様に，長さ 70mm 程度

の葉は 6 月に照度 60% 程度の部分にあるが，それ以後の時期には 15% 程度以下の範囲lζ出現する。これ

は，それぞれの葉がある層の地上高は変わらないが，群落の上長生長lとより層位が相対的に低下するため，

その層が受ける照度が低下することを意味する。逆に，一定照度を示す層の葉長平均値は，季節の進行に

伴い増加している乙とがわかるが，これは照度 100% を示す最上層の値を見るとわかるよう iら後期の新

出葉ほど大きいからである。そして， 増加は春期 1 か月の聞は顕著であるが， 6 月 15 日以後には各折線

の時期的な序列が乱れている ζ とから，葉の平均値の増加は 6 月中旬までで停止するものと考えられた。

一方， '72 年模型林Aにおける 5 個体の平均値から求めた葉長と相対照度の回帰関係、は， 7 月・ 8 月と

もに片対数直線で近似でき， その適合性は Fig. 36 における例よりよい。そして， 8 月の回帰式は 7 月

のそれより ， y 切片が大きく傾きも急なことがわかった。同様に， '72 年模型林Bの 10 月における葉長と

相対照度の回帰関係は，さらに乱れが少なく ， y 切片は上例の 8 月の値より大きく約 80mm で，傾きも

より急であることがわかった。以上のととから， 7 月以後に葉の入れ代わりや秋期出葉なども包括した意

味における葉長の照度反応が完成されたと考えられた。ただし， Fig.36 の例における 7 月以後の時期的

な序列の乱れは，との例は 1 個体の測定値であることから，個体差に起因するのであろう。

葉幅においても，両者の回帰関係、は片対数直線

式で近似できること，後期出葉の葉は大きいため

回帰関係IC季節差があるとと，したがって直線の

傾きが時期が進むほど急になる ζ と，などは，葉

長の場合と全く同様である乙とがわかった。

7-2-2-2 考察

シラカンパ林の場合，葉の大きさと相対照度聞

の回帰関係は片対数直線式で近似できる。そし

て，葉傾角の場合と異なり回帰関係の諸例は相互

にきわめて近似しているので，係数値の一般化も

できそうである。

しかし，ブナにおける回帰関係については，以

10'。 5'100 10' 

相対照度 RLI (%) 

80 言
E 

) 

5'10' 10. 

Fig.36. シラカンパ模型林の葉長と相対照

度問の回帰関係における時期的変化

Seasonal variation in regressive 
relations between L! and RLI in 
the Betula stand. 
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下の理由から，式の型を確定する乙とも将来の問題としたい。第 1 群のプナ模型林の場合，葉長・葉幅と

層照度の回帰関係は Table 11 ・ 12 に示したとおり片対数直線式で近似でき，その適合性は葉幅において

は劣るが，葉長には 0.1%水準の有意差があった乙とからよいといえよう。

一方，ブナの'74年模型林において春から秋まで測定を繰り返し，各時期 ~é葉長と相対照度聞の回帰関

係を求めた結果をみると， 8 月 iζ右下がりの直線的傾向を示すことは， 第 1 群の例と同じである。 しか

し，それ以外の時期には，中照度域l己最大値を持つ山形曲線的な傾向を示した。しいていえば， 9 月の傾

向が直線に近いので， 8 月以後は直線的傾向になると恩われた。傾向が変化する原因は，最上層の葉長lと

季節変化があるととから，新出葉の葉長に季節変化があるためと推察された。乙の点の詳細は，偲葉識別

を行った調査結果を待たなくてはならない。

コナラ・トウカエデにおいても，葉長と層照度の回帰関係を季節を変えて調べたが，プナのように傾向

自体が変イじする例はなかった。したがって，ブナにおいて不確定要素が残るものの，葉の大きさと照度の

関係は，片対数直線式で近似できると考えてよい。ただし，直線の傾きは，樹種 lとよりさまざまで，層照

度の増加に伴い葉が大きくなる樹種，逆lé小さくなる樹種，照度の影響を受けない樹種とがある。乙れら

樹種による相異は，現在のところ数値的には証明ができないが，前述のようにその樹種にとって最適な光

伝達系および光利用系を形成するー構成要素として，総合的に適応した結果と考えられる。

7-2-3 層の葉面積と相対照度間の回帰関係

ζζでは，層の葉面積 Lα が層の照度に対して回帰関係を示すことが普遍的に成り立つものであるとと

を確認し，林分による回帰関係の傾向差が発生する原因を考察した。

7-2-3-1 考察

との節では，以下の理由 lとより最大葉量保有層以下の部分における回帰関係、は扱わない。最大葉量保有

層の出現条件を確定するには，現在資料不足であるからである。また，保有層以下について適合性が高い

回帰関係、が得られたとしても， 回帰式はモデJレに組み込んで使用する以上， 照度 20% 付近にあると考え

られる転向点において，保有層以上を対象とする回帰式と正しく交わるように設定せざるを得ないからで

ある。

第 1 の例として， シラカンパの '71 年模型林における層の葉面積と相対照度の回帰関係を Fig. 37 IC 

示した。ただし，層深度を他期の 1/2 の 10cm ~乙設定した 7 月の例は， 当然のことながら値の存在域が

低いが，他の 2 つの時期における回帰関係、はほぼ等しくきわめて明確である。そして，回帰線の傾向はゆ

るい放物線になる。

第 2 の例として，シラカンパの '72 年模型林Cの例をみた。との林は庇陰林であるため，最上層が受け

る照度は相lïJζ異なっており，各層の照度は与えた庇陰処理の影響と，葉層による相互庇陰の影響とを受

けている。したがって，層の葉面積と照度の回帰関係を調べるため，各層の相対照度値を庇陰処理の程度

を示す相対照度値で除した。すなわち， Fig.38 の横軸は厳密には相対照度ではなく，最上層の明るさを

100 とする相対的な照度変化である。それにもかかわらず，両者の間!とは図に示すとおり，明確な回帰関

係があるととがわかった。そして，回帰線の傾向は双曲線とみなされた。すなわち，他の例と直接比較は

できないにせよ，庇陰林においても層の葉面積変化は照度によって規定されているといえよう。

第 3 の例として，層深度lOcm で測定が行われたシラカンパの'72 年模型林Bを用い，層深度の変化と

回帰関係の変化を調べた。層深度が 10cm の場合においても，層の葉面積と照度の回帰関係は明確で，
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Fig.38. シラカンパ庇陰林における層の業

面積と相対照度聞の回帰関係

Regressive relations between La 
and RLI in the shaded stand of 
the Betula. 
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Fig. 37. シラカンパ模型林における層の葉

面積と相対照度問の回帰関係、におけ

る季節変化

Seasonal change in regressive relaｭ
tions between Lαand RLI in the 
Betula stand. 

回帰線の傾向は双曲線的であった。 2層の合計葉面積と 1 層おきの相対照度を用いて層深度を 20cm Iζ 

双曲線的な傾向となり変異は減少する。層層深度が 10cm の場合と同様，再設定した場合の回帰線は，

深度を 30cm および 40cm'ζ再設定した場合は，変異がいっそう減少するが，層深度 30cm の回帰線は

40cm の場合の傾向は明確な直線となった。曲率が弱い双曲線もしくは直線的傾向を示すのに対し，

プナの '74 年模型株に 10cm の深さの層を設定したものである。夏の 3 期の場合，前述の第 4 の例は，

また 7 月期の上部層にも乱れがある例と同様に最大葉量保有層付近における回帰関係には乱れが多く，

が，おおむね 3 期とも 1 つの回帰式で近似できるとみてよい乙とがわかった。そして，回帰線の傾向は層

深度が 10cm であるにもかかわらず直線であった。

トウカエデ・クヌギ・ハンノキにおける回帰線の傾向は， Table 14 のように層深度が 20cm のまた，

コナラとトウカエデにおいては，層深度を 40cm I乙増加させさら lと，

ると直線的傾向になるとともわかった。

場合においても直線的であった。
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乙のように，模型林によって，あるいは層深度の差によって回帰線の傾向が異なる乙との原因は以下の

ように考えられた。すなわち，群落最上部には一般に枝がなく，葉は幹生葉のみである。したがって，葉

の分布は角柱状配列を示し集中分布18) となるが，この部分の長さは樹体が大きい林分において長い。その

長さを一定の深さを持つ層によって分割するのであるから，大きい樹体からなる林分では葉が集中分布を

示す層の数が多くなることは当然である。したがって，上部層においては，層位の下降に伴う葉量の増加

程度が低く，かつ葉が集中分布をすることによって，層照度の減衰程度も低い。これが，一部の林分にお

ける層の葉面積と照度聞の回帰線が双曲線的傾向を示す原因である。

逆lζ，樹体が小さい場合はつぎのように考えられた。一般に林冠の中層部においては，葉量の激増が起

乙ると同時に，層位の下降に伴う葉量の増加程度も高い。林齢が若く樹高が低い林分，および植栽密度が

高い林分においては，乙のような葉量の垂直変化が垂直方向に圧縮18)19) されている。とれに相対的に浅い

深度の層を設定した場合iと，放物線的傾向が出現するのは明らかなことと理解できょう。

7-2-3-2 結論

層の葉面積と相対照度の回帰関係は，以下のように一般化して差し支えないであろう。すなわち，両者

の聞には明確な回帰関係がある。そして，層深度が浅い場合には，樹種や植栽密度・生育状態などの条件

によって， 回帰式の傾向は直線・放物線・双曲線などに変化・分離する。 しかし，層深度が深く 40cm

以上の場合には，樹種・条件の影響は少なくなり，回帰線の傾向は直線に近づくと考えてよい。

樹体が大きい一般的な林分において，葉層内各層位の照度を実測した例はきわめて少なく，とくに広葉

樹林の場合皆無に近い。このため，一般化された回帰式の決定は行えなかったが，回帰式は普通軸上の直

線式といえよう。
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Fig. 39. シラカンパ模型林にお

ける層の幹断面積合計値

と相対照度の回帰関係、

Regressive relations between 
S. and RLI in the Betula stand. 
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7-2-4 幹の遮光面積と相対照度聞の回帰関係

第 5 章において，各層の幹の断面積合計値 S. と層の相

対照度の聞には，間接的に生ずるものであるが，明確な対

応関係があるとと，両者の回帰関係、は片対数直線式で近似

できることを示した。 ζ 乙では，このことを確認し一般化

を行った。

7-2-4-1 考察

Fig. 39 Iと，シラカンパの'71 年模型林の 3時期におけ

る層どとの幹の断面積合計値と照度聞の回帰関係、を，葉層

部について示した。すなわち， 3時期ともに回帰関係は片

対数直線式で近似できること，回帰式の適合性は良好であ

ること，直線の傾きは季節が進むにつれ急になるととがわ

かった。これらのことは， プナの'74 年模型林においても

全く同様であった。

季節が進むにつれ回帰線の傾きが急になる原因は，春か

ら夏までは主IC樹高生長が起ζ り，夏以後は直径生長が主

になるという個体の生長特性にあると考えられた。すなわ

ち，とくに葉層の上部の場合，樹幹直径の層位閲差は夏以
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後は，より顕著になるからである。

つぎに，回帰関係にみられる林分差を本数密度の面から調べた。植栽密度が 100 万本/ha と超高密度で

あったシラカンパの '71 年模型林は， 1 生長期後の調査時には自己間引き現象によって，本数が 11 万本/ha

と激減していた。一方，植栽時の密度が 25 万本/ha であったシラカンパの '81 年模型林においても， 1 生

長期後の本数は 8 万本/ha と減少していた。 自己間引き現象も前述した枝の枯死と同様な機構で発生する

ため， 2 つの模型林の問で植栽密度が大きく異なっているにもかかわらず，現実密度は近い値に収束して

くる。

両例における回帰関係は，いずれも片対数直線式で精度よく近似できるが，密度が高い'71 年模型林に

おける傾きのほうが急であった。 とのととは， プナにおいても '74 年模型林と '80 年模型林とを比較した

結果，全く同様であった。高密度林分において，幹の断面積合計あるいは遮光面積が低密度林分より大き

いととは当然である。一方，最上層においては，相対照度がほぼ 100% で断面積値はきわめて小さい。そ

して，とのととは密度に依存しない。したがって，本数密度が高い林分において，回帰線の傾きが急にな

るととは当然といえよう。

7-2-4-2 結論

層ごとの幹の断面積合計値は， 層の相対照度と明確な回帰関係lとあり，片対数直線!Cよって近似でき

る。乙のことは，検討したすべての樹種について

も，どの時期にも成り立つ。ただし，回帰式の傾

きは樹種・季節・林分の密度によって異なること

がわかった。

7-2-5 校の遮光面積と相対照度聞の回帰関係

群落を人工的に摘葉して，吸光係数をおl定した

伊tl21川崎〉があるように，技は葉層の光透過率にあ

る程度の影響を与えている。 ζ の，枝による遮光

面積 Sb も各層の相対照度l乙対して間接的な関連

性を持つ。ここでは，他の模型林のデータを用い

てこの問題を一般化した。

7-2-5-1 考察

Fig. 40 !と，シラカンパの '71 年模型林におけ

る枝の遮光面積と層の相対照度聞の回帰関係、を示

した。前述のとおり時期 lとより用いた層深度は異

なるが，幹の遮光面積の場合と同様に，季節が進

むほど回帰直線の傾きが強くなる乙とがわかっ

た。このことは， ブナの'74 年模型林においても

全く同様に認められた。そして，乙れが起こる原

因は，自己間引き現象が発生するまでの期聞にお

いては，個体の生長iζ伴い枝も生長するためであ

る。自己間引き発生後においては，シラカンパの
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Fig.40. シラカンパ模型林における層

の枝投影面積合計値と相対照度

の回帰関係

Regressive relations between Sb 
and RLI in the Betula stand. 
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現実密度が 11 万本/ha であった '71 年模型林と密度が 8 万本/ha であった '81 年模型林の比較から，密度

が低い林分において回帰線の傾きが強いといえよう。すなわち，林冠閉鎖後で密度差がある 2林分を比較

すると，本数密度が低い林分は個体間距離が大きいため，枝の長さを増加させて個体聞の窓聞を利用して

いる。したがって，技量が比較的多くなり遮光面積も増加する。一方，群落最上層の技量はきわめて少な

いので， 層位の低下に伴う技量の増加が顕著になるため回帰線の傾きが強くなる。 乙のことは， ブナの

'74 年模型林と '81 年模型林を比較しでも全く同様に認められた。

7-2-5-2 結論

技の遮光面積と相対照度の聞には，各樹種とも季節・密度条件によらず明確な回帰関係があり，その関

係は普通軸上の直線式で近似できる。

7-2-6 葉の光透過率と相対照度聞の回帰関係

ここでは，葉の光透過率 Ltr と相対照度の聞の回帰関係について考察したが， 用いた材料は第 l 群模

型林の一部であり，透過率値は波長 555nm 光のものである。また，葉の光学的性質に関する広葉樹の測

定例はきわめて限られるため，異常観測値の棄却を一切行っていないデータを用いた。

7-2-6-1 コナラ模型林における個葉差・個体差

前述のとおり，光透過率の測定は， 3 個体の各層位から 3 枚ずつの薬を採取し行った。その平均値，す

なわち個葉差と個体差が複合して示す変異を， コナラ模型林の '81 年 10 月の場合について Fig.41 iζ例

示した。 9 枚の葉の測定値から求めた 5%水準における区間推定値も併記した。図から，区間推定値の幅

が上層において広いととが認められるが，乙の原因は前述のとおり上層の葉齢が若いからである。また，

上層部においては値の相互関係に変動がかなりあるが，層の光透過率と相対照度の関係はおおむね両対数

直線式によって近似できると考えられた。

7-2-6-2 同一個体における光透過率の季節差

コナラ・エノキ・ブナ・クヌギの 4 つの模型林において， 1 本の個体を特定し，その個体を掘りあげる

乙となく，各層 1 枚ずつの摘葉を '80 年 6~1O月に 5 回行い，光透過率を測定した。摘葉数を各層 1 枚と

したのは，摘葉による林内の光条件の変化を最小限にするためである。測定結呆は，季節的に不規則に変

動し，その程度は層位間差と同等であった。したがって，乙こでは全層の平均値をもって各月の代表値と
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Fig. 41.コナラ模型林における葉の光透過率と相対

照度聞の回帰関係

Regressive relations between Ltr and RLI in 
the Quercus stand. 
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した。結果は， どの樹種においても春期の高い値が季節の進行に伴い上下しながら漸減するという傾向で

あった。そして，値の存在域は樹種lとより異なるが，季節差の程度は 3~4%以下と考えられた。

7-2-6-3 回帰関係における季節差

コナラ模型林において， '81 年春~秋の問 4 回の調査を行い回帰関係を求めた結呆， Fig. 42 fζ示すと

おり， 6~9 月までの回帰線の傾向は巨視的には両対数軸上で平坦な直線的傾向となった。しかし，徴視

的には高照度域において右上がりの直線的傾向となり，中~低照度域では右下がりの傾向となるようだ。

そして， 2 つの直線の交点が示す照度は時期の進行に伴い暗い方に移動しているが，乙の原因は不明であ

った。乙れらのことは， '80 年夏~秋までに 4 回の調査を行ったエノキ林の結果， および '81 年の夏~秋

まで調査を繰り返した剖}ハンノキ林の結果においても，おおむね同様であった。

葉齢が全体的に若い上部層すなわち高照度域においては，上層ほど葉齢がさらに若いことによる透過率

の増加が顕著であるから，回帰線の傾向が右上がりの直線となるものと考えられた。そして，季節の進行

lζ伴って葉齢が全体的に増加するため，回帰線の傾きが緩くなる。

一方，中~低照度域における回帰線は右下がりの傾向を示している。少なくとも出葉後 35 日程度釦以

上を経過し成葉イじした葉においては Fig. 42 のように，あるいは全光lとより 10 月にシラカンパ葉を測定

した例17) で明らかなとおり， 低照度下の葉ほど透過率が高い。一方， 葉の光透過率は葉厚と密接な関係

にある17)が，葉厚は葉の比面積 lときわめて近い要因である。すなわち，下層葉ほど比面積が大きいので葉

厚が薄いため，光透過率は一般に下層ほど大きいと考えてよい。
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考察および結論7-2-6-4 

林木における葉の光学的性質に関する調査事例はきわめて少なし吸収率スベクトルが広葉樹・草木種

を問わず近似している船田)187)219) こと，林木においても葉の光学的性質は，本質的には葉に含まれている

水lと規定される 3)131)167) 乙と，など一般的事項がわかっているにすぎない。光学的性質を層位別に測定し

葉の光透過率と相対照度問の回帰関係にはいまだ不明の点が多したがって，た例は他lとほとんどない。

い。例えば，上記の 2 つの高照度域を代表する右上がりの直線と，中~低照度域を代表する右下がりの直

線との交点における照度，あるいはその季節差と移動速度などは不明である。測定繰返しが少ない問題も

ある。すなわち，現在時点においては Fig.42 に示したように全照度域を 1 つの直線で代表せざるを得な

い。詳細は，将来に行われるべき個葉識別を行った調査に待たなければならない。

葉片形質の季節差発現に関する総合考察7-3 

ここでは，葉群諸要因の季節的・年次的変化の影響，およびその発生原因を総合的に考察した。春の最

初の出葉から最大葉量到達期までを春期開葉期，その後の極小葉量到達時までを過剰葉脱落期，それ以後

の時期を安定期と称する。

まず，春期開葉期をみる。春期間葉はブナ21)・シラカンパ16) ともに約 1 か丹にわたって連続的，微視的

には断続的 lこ起とり，最適林分葉量195) 以上lと葉を展開させる。開葉後 2週間程度ですでに林冠閉鎖がか

なり進み，葉層における照度の垂直変化も顕著になると考えてよい。その理由は，上記の観察結果のほか

l乙次のものがある。 Fig. 43 の下段に示したブナ葉傾角の頻度分布は， Fig. 33 fζ示したと同じ林分の 5

月 20 日の例である。葉傾角の変動幅は， Fig.33 に示した 10 日後 1<::相当する 5 月 30 日における変動幅の

1. 5 倍である。これは，出葉直後の葉傾角には規則性が不明確であるが，出葉後 20 日の問に成葉化20りす

なわち葉傾角の照度反応が進行した結果，頻度分布i己規則性が明確になったものと考えられる。

シラカンパの'71 年模型林このときの葉量は，つぎに，閥葉から約 1 か月後の最大葉量到達時をみる。

以後で述べる極小葉量到達時の1. 4の場合，生長期間中の全調査時期の葉量平均値の約1. 3 倍に相当し，

葉量規制現象の発生機構によると考との時期に約 30% 1と達する過剰j葉量がある原因は，倍に相当した。

えられる。すなわち，各層独自に層の照度条件に対応した量の葉を出葉させるような，いわば内的・生理

的なフィードパック回路が樹体に備わっているとは考えにくい。むしろ，まず多量の出葉が起乙り，つぎ

に相互庇陰の条件下において葉群諸要因の自己調

節あるいは適応が起とると考えられる。葉量の季

節変化が漸変的 IL起乙る樹種のほう方が，自己調

この機能はプナとシラ節機能が高いと考えれば，

ブナのほうが顕著であ

る。ブナにおける葉量の季節変化が漸変的である

原因は，出葉期間の栢異にあると考えられた。す
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カンパの比較においては，

なわち，ブナの '74 年模型林は開葉後約 20 日で最

シラカンパの'71 年模大葉量lζ対するのに対し，

この期聞が

剰な量も多くなるのであろう。後述の過剰葉脱落

型林は約 35 日で極大葉量iζ 達する。

長いほうが過剰葉を展開する期間も長いため，過

i~Y20 
40 80 120 160 

葉傾角 I Cl

Fig.43. ブナ模型林における葉傾角の

頻度分布

Relative frequency distribution of 
1 in the Fagus stand. 
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期の長さもシラカンパの方が長いことから，葉群の照度反応はブナのほうが速いと考えられた。

一方， 乙の期においては，例えばプナ葉傾角の頻度分布は Fig. 43 の下段のとおり明確な正規分布を

示し値の変動幅も狭いととから，葉量の増加による葉層内の光条件の悪化を軽減する補償作用が起こって

いるといえる。

つぎに，過剰葉量脱落期をみる。乙の期の長さはシラカンパの場合約 25 日で，ブナの場合は約 20 日と

みなせた。前述の補償作用には限界があるので，葉量の増加に伴い層内照度が枝レベJレの光補償点を下回

る層が出現し， 主に下層葉の枯死脱落が起ζ る。 これが下層葉の生存期間が短い釦ことの主要原因であ

る。そして，光補償点を下回る光不足現象の発生と葉の枯死が同時に起こるのではなしかなりの時間差

があると考えられる。乙の時閣差は，耐陰期間と名付けられるが，出葉から過剰葉脱落期までの時間の長

さの半分K，過剰葉脱落潮の長さの半分を加えて求めてよいと考えられる。シラカンパの場合，この耐陰

期間は約 30 日となり， 開芽から成葉化するまでの日数は約 30 日制である乙ととも，葉の寿命は短いも

ので約 30 日劃であることとも合致する。一方，ブナの耐陰期間は約 20 日と算出された。乙の乙とは，通

常シラカンパが陽樹で，ブナが陰樹であるといわれている ζ とと一致しない。しかし，耐陰性は葉の形質

や個体あたりの葉量など多くの反応が総合された結果決まるものであり，林齢とともに変化するものであ

る。 したがって， 生理・生態学的な見地より耐陰性という問題を総合整理する必要がある。いずれにせ

よ，成葉化の過程は適応化の過程でもあり，適応不十分の葉が脱落するのであろう。

つぎに，極小葉量到達時をみる。極小葉量が出現する原因は，春期開葉期 f<::最適葉量を超過する出葉量

があることと同様に，現象の発生とそれに対応する反応の完成との間に時間差がある乙とによる。すなわ

ち，最適葉量に到達した時点で葉の枯死脱落が停止するのではない。下層の大部分の葉はすでに負の生産

を一定期間継続してきたという条件がある。したがって，一部の葉の脱落によって層内の照度条件が向上

しでも，短時間では正の生産に転換し得ないため，脱落が進行するのであろう。

一方，気孔密度出〉， 蒸散抵抗2部〉，水分の移動速度79) などを通じて光合成速度1<::多大な影響を与える葉

の比面積においては，照度条件の変化に対する応答性が高く，草本種の場合 3~1O日制】147)16制御程度で，

広葉樹の場合 7~14 日程度16)で新しい照度条件への再適応が起こる。乙乙で，前の平均的な耐陰期間を求

めた場合と同様に考えれば，過剰葉脱落期の長さは約 25 日であるから，その半分の長さである約 13 日が

再適応完成期間であるといえよう。そして，この 13 日は上述の比面積の再適応が起こる期間の 7~14 日

とほぼ等しいことから，逆l乙脱葉現象の継続期間は約 25 日であると考えてよい。

また，乙の期には新しい照度条件lζ対する再適応が十分に行われた葉のみ残る乙とによって，一例とし

てブナ'74年模型林の 6 月 21 目の場合を示した Fig.43 の上段のとおり，葉傾角の変異幅が年閣を通じ

て最も狭しかっ分布型の尖度が最も高くなる。

つぎに，安定期についてみると，前述のとおり極小葉量到達時には林分葉量は過少な値を示し，各層の

照度は比較的高い。このため，再度の出葉が起こる。 ブナ '74 年模型林の場合は， Fig. 2 のとおり極小

葉量到達時以後の約 2週間にわたって林分葉量の増加が起こり，その後は秋期の落葉時期に入るまでほぼ

一定の値を示した。 シラカンパの '71 年模型林においては， Fig. 1 のとおり 8 月中旬まで林分葉量の漸

増が起乙りその後は漸減した。このように，乙の期の林分葉量増加速度が春期のそれより遅い乙とは，個

体の生長周期16) に起因すると考えられる。葉分布密度19)207)は一定限度以上の値にならないとと，すなわ

ち，一定の体積を持つ空間には一定量以上の葉が存在し得ない乙とは，前述したとおりである。したがっ
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て，林分葉量の増加は，林分の上長生長による林冠層の厚さの増大が発生する期間中に起こる。

乙乙で，シラカンパ模型林中の 1 個体について， 1 生長期間中iζ出葉したすべての葉に識別マークを付

して追跡調査を行った結果2引を用いて，個々の葉の新出・枯死をまとめると以下のとおりである。ただ

いこの個体は春~秋期までに 98cm の上長生長をとげたが， 8月以後の伸びは 8cm であった。

春期 IC出葉した葉は 7月になると，すべて枯死脱落した。出葉量は 5~6月の春期出葉より，むしろ 7

~8 月の夏期出葉量のほうが多かった。そして， 10 月初旬すなわち落葉開始前に着生していた葉は大部

分が 8 月 lと出葉したもので，一部が 7 月 lζ出葉したものであった。時期が遅い出葉は，少数ではあるが 9

月にも起こった。葉の生存期間は，枯死の原因 ICよらず短いもので約 30 日，長いものでも約 80 日であっ

た。そして， 林冠上部の葉が比較的生存期間が長い。一方， 個体あたりの全葉量は 7 月までは増加する

が，それ以後の変化はきわめてわずかであった。それにもかかわらず，夏期出葉量は 50%. あるいはそれ

以上IC及ぶのである。すなわち，林分葉量の増加には直接的に関与しない多量の葉の新出があり，その量

は別のブナ模型林においても，かなりの量21)になると観察されている。これらの夏期新出葉は，春期lと上

部層であった秋期の中~下部層において，春l乙出葉した葉と順次置換してゆくのである。

一方，乙の葉の追跡調査においては葉の大きさ，および葉傾角の測定も行った。単葉面積は春期出業し

た葉で 18cm2 であった。しかし，新葉は自己の生産物だけでなく ， I日葉の生産物も使用して生長する19・3

ため，遅い時期に展開した葉ほど順次面積が大きくなり， との場合秋期出葉の葉は 71cmJ と春期の約 4

倍であった。そして，成葉化した葉にはその後の生長がない20)。したがって，葉長・葉幅と相対照度閣の

回帰関係に生ずる季節差は，集団を構成する個々の葉が大きいものに順次置換されてゆく乙とによって生

ずる。

一方，個葉識別された葉の葉傾角について， 同一葉の 8月と 9 月の測定値を比較すると， 9。以下の変

{じを示したものが 19 例， 1O~190 の変化が 10例， 20~290 の変化が 15 例， 30~390 が 9 例あった。そし

て，変化はすべての場合に葉が水平に近づく方向に起ζ った。すなわち，照度条件の変化lζ追従する動的

平衡現象20)があるといえる。したがって，葉傾角と相対照度聞の回帰関係lと生ずる季節差は，集団を構成

する個々の置換によるばかりでなく，個々の値の変化にもよるのである。

このため，葉傾角の頻度分布傾向は夏期にいったん乱れが多いものとなり， 9~10月と季節が進むに

つれ乱れが減少するものとみてよい。

7-4 結論

Table 20. 各要因と相対照度間の

一般的な回帰式型

これまでの節において，各要因と相対照度の聞に成立する回帰式について，既存の資料との整合性・季

節変化・林分差などを考察した。

Generalized type of regressions. 

Lt=b11og RLI+a1 

LI=b21og RLI+a2 

L叫=b8 1og RLI+as 

La=九 RLI+a4

logLtγ =bð logRLI+a� 

S.=bs log RLI+as 

S�=b7 RLI+a7 

(0 ) 

(cm) 

(cm) 

(cm2) 

(%) 
(cm2) 

(cm2) 

その結果，各要因における回帰式の型については，

Table 20 に示すとおりとみてよいととがわかった。す

なわち， La を除き， 第 4 章の各表i乙示したとおりの式

が一般的に成立することが確認された。ただし， La に

ついては， Table 14 で示した普通軸上の放物線はむし

ろ例外で，一般的には直線的傾向となると解釈された。

つぎに，季節・年次が異なる測定例の閣で，各国帰式

の係数値がおのおの異なる，あるいは近似した値を示す
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原因については，以下のように考察された。すなわち，季節が進むにつれ，あるいは林齢が進むにつれ，

林分を構成している個体群は，自己間引きを起としながら樹体を生長させてゆく。との際，葉層の上方移

動が起ζ るが，葉層のなかをみると，構成個体数は漸減するが，林分葉量はほぼ一定210川口で，葉層の深

さや一定空間体積中に占める葉量の率を表現する葉分布密度聞には変動が少ない。したがって，要因 S， . 

S� Iと関する問題を除くと，林分の生長lと伴う変化は木質的なものではなく，同じ性質を持つ葉層が上方lと

平行移動するとととみてよい。そして，詳細については前述したとおり，乙の際かなり多量に及ぶ個葉の

入れ替わりがあり，上長生長が旺盛な期間は上層ほど葉齢が若い。すなわち，回帰式の係数は葉層の動態

lと対応した季節変化を示す例が多いが，林齢が異なる乙とによる本質的変化はないとみてよいであろう。

ただし， シラカンパ・コナラの場合，樹体が大きい林では葉長が一般に大きくなる傾向があるようであ

る。個体配置が均一で林冠閉鎖が十分な落葉広葉樹林は得難いので，模型林を用いて各要因の回帰式を決

めた。したがって，成木から構成される一般的な林分に対して前記の回帰式群， とくに S.. Sb Iと関する

回帰式がそのまま適用できるという保証は得られなかった。しかし，上記の諸考察によって，諸要因が示

す照度反応の機構が解明されたととから，本研究において決定した要因と相対照度の回帰式の多くが適用

できるであろうと考えられた。また，もし適用ができない林分があったとしても，機構問題が解明されて

いる乙とから，適当な林分が得られれば，要因の測定・回帰式の決定は容易に行えるものと考えられた。

8. 摘要

現在，複層林など非皆伐施業および広葉樹の用材林施業などが重視されているが，とれらの施業を高度

化させるためには，林内の光強度を予測する必要がある。しかし，森林における照度調査例は少なく，葉

群構造の解析も不十分であるため，照度の垂直分布機構の解析と一般化，およびそれらをもとにした照度

の推定法は未完成である。そとで，散光条件下の落葉広葉樹林における葉層内照度の垂直分布機構を，

BEER -LAMBER T 則 lとよらず， 森林徴気象学的に考察し， 葉層内各層位における照度の推定法の 1 つを提出

するととを目的として，本研究を行った。

(1) 部分葉層の光透過率という概念を，葉層を分層化して取り出した 1 つの部分葉層の上面における

光強度IC対する下面の光強度の率と定義した。

(2) 部分葉層の光透過率ば，葉量・葉傾角・葉の光透過率・葉長などの総合的影響lとより決定される

ので，その総合的影響を解析するのに適した部分葉層の細分化法を検討した。すなわち，棄の霊直方向の

配置閣隔は，今のところとれに関する実測資料がないので部分モデル!とよって解析した結果，葉長と葉傾

角から決まる葉の水平面からのもち上がり高さ，あるいはたれ下がり深さで代表できると考えられた。

(3) 部分葉層の光透過率推定式を，つぎのように作成した。

Ts' (%) =< {(A-Al-A,-Aõ) XI00+ (Al xLtr))!A}!100)町XI00

ただし，部分葉層が示す光透過率を Ts' (労)， 部分葉層の底面積を A (cm~)，細分化された部分葉層

の一部分に存在する葉と枝の投影面積を，それぞれんと Aõ (cm~) ， 同じく部分葉層の一部分に存在す

る幹の断面積を As (cm2)，単葉の光透過率を Ltr (%)，そして部分葉層中の細分化された部分の垂直方

向の数を nl とする。

(4) 推定式を作成するために用いられた仮定と条件は，検討の結果，おのおの妥当なものであるとと

がわかった。また，との式の推定精度は， 8 樹種の模型林を用いた検証の結果，実測値と推定値聞の相関
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係数値の平均が 0.80 であったように，かなり高いととがわかった。

(5) 従来の研究から，一部樹穫においては葉群諸要因の一部が層の相対照度に対して回帰関係、を示す

ととがわかっているので，用いた樹種と要因の場合における回帰関係、を調べた。その結果，従来から明ら

かにされていた要因については，すべての樹種で回帰関係の存在が確認された。それに加えて，層ごとの

葉面積が層の相対照度に対して明確な回帰関係を示すこと，幹の断面積および技の投影面積など層照度l乙

対して直接的な因果関係を持たない要因においても，明確な回帰関係を示すことがわかった。

(6) 群落内の光強度の垂直変化は，部分葉層の光透過率の累積効果によって決定されるので，上記の

部分葉層の光透過率推定式および層照度と各要因聞の回帰式群を組み合わせて，散光条件下の落葉広葉樹

林内の照度の垂直変化を推定するモデルを作成した。

(7) モデルの推定精度は， 8 樹種の模型林を用いた検証の結果，実測値と推定値聞の相関係数が最も

低い林分においても 0.913 であったように，きわめて高い乙とがわかった。また，葉群の諸要因の推定値

も実用上十分な精度を持っている乙とがわかった。

(8) モデルを一般化するため，層照度と各要因聞の回帰式において林分差・個体差・季節差が発生す

る機構を考察した結果，回帰式の係数値は定められなかったが，一般的 Ir用いるべき式の型がわかった。

このモデルの特徴は，光強度とその低下に伴う葉群諸要因の作用一反作用系をトレースするよう作成さ

れているため，各層の光強度ならびに葉群諸要因の値が推定できる乙とにある。また，モデルの作成に用

いられた仮定が少ないとと，数式的取扱いがきわめて簡単なことに加えて，推定精度が比較的良好なこと

も特徴である。約言すれば，群落内の現実を重視する立場から作られた生態的なモデソレといえよう。
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The Study on the Estimation of Vertical Change of Light Intensity 

in the Stand of Deciduous Broadleaved tree 

Masayuki ARAKI(l) 

Summary 

1. Introduction 

The relationships between the light conditions in a plant community and the many factors 

indicating characteristics of foliage of the community (foliage-factor) , for example, inclination 

angle of leaf, leaf size, leaf ar回， and light-transmission coe伍cient of a single leaf have been 

analyzed in many model stand of deciduous broadleaved tree species by the author. From 

these analyses, it can b巴 said that the values of foliage-factors vary with change of light inｭ

tensity and that the light conditions in a community are formed under the synthetic effect 

of the foliage-factors. Thus, an “action-reaction system" is formed between the foliage-factors 

and the light c1imate in the community. On the other hand, production models and lightｭ

penetration models of the plant community have been made by many workers from various 

points of view. It seems that these previous models are not satisfactori1y applied to a real 

plant community as estimation techniques because th巴y are based on mathematical description 

and theoretical analyses of the phenomena in a plant community. The essential reason for 

this is that the community has been dealt with as a uniform body vertically in these models. 

Therefore, it is necessary to apply a strati品cation tecnique to the foliage in the analysis of 

light in the community. The author had studied the “action" mechanism between the relative 

light intensity (RLI) and the response of each foliage factor by the strati五cation technique, 
and got a new basic concept for c1arifying the "reaction" mechanism between 位le characｭ

teristics of foliage and the RLI. With a partial layer of foliag巴 being called a “stratumヘ

the light-transmission coe伍cient of the stratom forms the concept. 

2. Light transmission coefficient of a 自tratum

The light-transmission coe伍cient of a stratum (Ts) is defined as 仕le ratio of light intensity 

at the surface plane to that on the bottom plane of the stratum. These values can then be 

calcu1ated from the RLI measured at the height of every boundary plane among the strata. 

Two considerations are employed in the analysis. T8 is decided by the characteristics of the 

foliage-factor. The vertical profile of light intensity in the community is formed by the 

cumulative effect of the Ts. Then, to learn the pro五les of the RLI in the community, T 8' is 

estimated from the foliage-factors. H巴re， Ts' is defined as the estimated value of Ts. 

3. Basic concept of sub-model 

In highly congested stands of deciduous broadleaved trees, cluster of leaves do not form. 

In these stands, when the foliage is partitioned by unit boxes the material contained in a box 

is a separated partial layer of foliage. Here, the box has three dimensions, width (Bρ， 
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length (Bz), and height (Bk). Th巴y were established as follows : Bw and B, are 3~5 times 
of the planting distance of individuals, and B九 is 10~20 percent of th巴 foliage.depth. This 

is necessary so that there is a su伍cient number of leaves for their measured value活 to be 

treated statistically. However, Bk must be established like there is no marked vertical variaｭ

tion in values of foliage-factor in a box. 

Additionally, each value in the box is calculated from the measured values of foliageｭ

factor. as follows : total leaf area (Lα)_ m巴an leaf length (Ll) , mean leaf width (ム。)， mean 

inclination angle of leaves (L i ) , mean light-transmission coe伍cient of single leaf (Lt，・)， ωtal

basal area of stems (S.) and total area of branch shadow (Sb). 

Th巴n， it is considered that the space in a box is a collection of the partial-spaces which 

are utilized or occupied by single leaf or leaves, and this is applied to the analysis. The 

height of a partial-space is named h' , and calculated as multiple of Ll and sin.Li' That is 

either th巴 upward projecting or hanging length of a leaf in a vertical direction. Namely, 
the h' is the theoretical minimum one among ways of getting vertical length or thickness of 

partial-space. There are another two ways to decide horizontal size of 仕le partial-space, 
neverthless length and width of the partial-space were decid巴d Bl and Lw in this study. Beｭ

cause this way shortened to bar m巴thod is more advantageous than the another ways in the 

collecting of data and in proving the ad岡山cy of the equation, as discussed in the latter. 
Then, since the three dimensions of the bar are decided in this way, the number of bars in 
the box and leaf area assigned per a bar can be estimat巴d. Consequently, the size of each 
box is same for all strata. but the size of each bar is di任erent in each box varying with the 

size and inclination of leaves in the box. Since, there are many bars in each box, there are 
a part of leaf, stem, and branch in a bar. They are shading materials to the light illuminaｭ

ting the bottom plane of the bar. The caIculation m巴thod for the shaded area by them are 

defined as follows : proj回ted 1回f area p巴r a b唱r (Al=cos LiXLa/N) , basal area of stems per 
a bar (As=Ss/ns) , and area of branch shadow per a bar (Ab=Sb/N). Here, nl shows vertical 

number of bars in a box (=Bk/h') , n2 does horizontal number in a box (=Bw/L心 and N does 

ω凶1 number of bars in a box (=nlXn2) , and A indicates the basal area of the bar (=B， xLρ. 

The light i1luminating the top surface plane of the bar is separated into three parts. The 

first is the light illuminating the leaves, the second, the stems and branches and the third, 

the bottom plane of the bar directly. Here, the light intensity of each part at the bottom 

plane of the bar is based on the assumption that, under the 五rst part the int疋nsity of light 

is equal to th巴 light-transmission coe伍cient of a single leaf, that under the second p唱rt no 

light penetrates. and that under the third part light penetrates without diminution. It is asｭ

sumed that the amount of light can be ass回sed by the product of intensity of the light and 

the area ilIuminated by the light. 

Consequently, when th巴 ratio of total amount of Iight for the three parts to the amount 

of light il1uminating top surface plane of the bar is calculated, it is the light-transmission 
coe伍cient per single bar. Here, the coefficient is designat巴d as A Ts' (%), and the RLI on 

the top surface plane of the bar is assumed to be 100 percent. Similar1y, the light-transmission 

coe伍cient of a sing;le leaf (Ltr) is expressed as a p町田nt. Then, A Ts' is calculated as 

A Ts'=lA-Al-A.ーAヴ叫似A廿)

The light-transmission coe伍cient of the box or partial-foliage, Ts' (%), is calculated by 仕le

next formula because the number of bars to th巴 number of nl is aαumulating in the box. 
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This Ts' means the estimated value of the light-transmission coe伍cient of a partial-foliage. 

4. Assumptions and conditions of the sub-model 

In making the sub-model the following four assumptions and two conditions were employed. 

(1) Leave活， stems, and branches are dispersed uniformly in the box. 

(2) The light illuminating the part non-occupied by leaves, stems and branches reaches 
to 廿le bottom plane of the bar without diminution. 

(3) In the sub-model, the vertical f!ux of light is treated as the representative case. 

(4) Distribution of light intensity at the top surface of the next lower bar is assumed 

to be uniform. In other words, the intensity of light at the top surface plane of each 
bar does no vary horizontally. 

(5) Ref!ected light is omitted. 

(6) The light-transmission coe伍cient of a single leaf is indicated by the coe伍cient for 

a light of 555 nm in wave lenght, measured by spectro-photometer. 
These assumptions and conditions were proved adequate by the numerical discussions. 

Namely, th巴 assumption set a priori were only two as (1)~(2). 

5. Stands used for t四t of the 8ub-model and model 

The logical composition and accuracy of the sub-model were tested with the data from 

eight model stands of deciduous broadleaved tree using a unit box having three dimensions, 
Bl= 1.0m，B凹=1.0m， and B ,,=0.2m. Model stands were highly congested pure communities 

made by transplanting tree saplings of eight species as follows: Acer Buergeriana, Alnus 
jaρonica， Betula platy，ρhylla， Celtis si河ensis， Quercus actissima, Quercus serrata, and Styrax 

ja�onica. Transplating was conducted in eight 8mX8m plots, and saplings were transplanted 
20 cm distant from each other. Sampling was done at August or September of 1981, retarding 
one or two years from the transplanting. On the sampling occasion. 1 m X 1 m sampling plots 

were established at the center of each stand. Fifty measurements for RLI were made from 

10:00 a. m. to 02:00 p. m. under overcast skies on every boundary plane of the strata by a 

relative-illuminometer. After the measurement of the RLI, all 25 individuals were sampled. 
The trees were alloted for each measurement of foliage-factor, dry-weight, and leaf area. 

6. Results of the tωt 

With the data from 79 strata of eight model stands, Ts' of each stratum was estimated 
respectively. When 仕le degree of correspondence betwe巴n T s and T s' can be assessed by corｭ

relation coe伍cient， it can be said that the accuracy of the estimation is very high, because 
the correlation coefficents are caJculated 0.8 in average of all the stands. When the di首erence

between Ts and Ts' in name D. T. (%) and is caJculated by next formula, the distribution 
of D. T. was as follows: there were 10 strata showing more than 30% of D. T., and 16 strata 
showing 20~30% of D. T., among the total 79 strata. 

D. T.=ITs-Ts'l 

Location of the strata showing much D. T. was limited to the center or lower part of the 

foliage in all the species. The reason for this was the fact that the value of Ts in the lower 

strata were less accurate, because Ts was calculated as the ratio of two small value of RLI. 
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On the other hand, the accuracy of estimation is evaluated highly, because in the 53 strata 
the D. T. was calculated as less than 20% and in 33 strata as less than 10% in the total 79 

strata. 

7. Discu自sions on logical composition of sub-model 

The skeleton and feature of the sub-model were considered as follows: the skeleton for 

the partial-space assigned per each leaf was done by setting the extrem巴ly thin layer named 

as bar in foliage, and th巴 relation b巴tween the bottom area of the space and the projected 

area of leaves, stems, and branches were estimated. This matt巴r was explained by the results 

of comparative calculations. There are two other methods to calculate the .J Ts'. In the 五rst

method, the volume and shape of the partial-space occupied by a single leaf is calculated 

direct1y, by dividing the volume of the box by the number of leaves in the box. This was 

termed the sub-box method. By using this sub-box instead of the bar in the calculation, 4 T s', 
being same as the value by the bar method, can be estimated. But this method is inferior 

in practical use because it needs additional data, such as number of leaves. To obtain this, 
the census of leaves is necessary instead of a sample. In the second method, a plate having 

three dimensions, Bl x B叫 xhに is established as the partial space. This space is occupied by 

many leaves. This way was termed the plate-method. By using this plate in the calculation, 
the same.J Ts' can be estimated. Because in principle, it is the same as the bar method, but 
i t was found to b巴 a litt1e inferior to the bar-method in proving the adequacy of combining 

equations in 仕le sub-model. 

Namely, estimation of the partial-space occupied by each leaf and its bottom area is the 

logical skeleton of this sub-model, under the assumption that light penetration into the comｭ
munity is a妊ected mainly by the space around the leaves. 

8. Basic concept of the model 

The basic concept of the model to estimate the vertical profile of light intensity in the 

stand is as follows. When the concept of partial-foliage is applied to 出巴 foliage layer of the 

stand, it can be considered that the light intensity at each height is decided to be the acｭ

cumulated e妊ect of Ts of each partial-foliage. Here, the reason why th巴 value of Ts are 

different in each stratum is that the characteristics of partial-foliage di任er from each other. 

And at th巴 same time, the characteristics of partial-foliage are decided by the light intensity 
in the stratum. From another point of view, it can be said that thes巴 considerations written 

here are the explanation for the action-reaction system formed b巴tween foliage and light 

c1imate in the community. 

Therefore, there are two components in this model. One of them is the sub-model to 

巴stimate the T s' of partial-foliage. The other is the regressions between foliage司factor and 

RLI, to estimate the value of each foliage-factor. The 丑ow of estimation in this model is as 

follows. Light intensity on the first stratum is 100% in RLI, because there is no material to 
intercept the light in the upper part of the 五rst stratum. Each value of foliage-factor under 

the condition of 100% light is estimated by the regressions. The value of Ts', which is deｭ
cided by the synthetic effect of foliage-factor, is estimated by th巴 sub-model. When the value 

of Ts' is assumed to be 0.9, the intensity of light which reaches the bottom plane of the first 
stratum become 90% in RLI, multiplying 100% by 0.9. Next, the number of estimated strata 
(one, in this case) is compared with the number of strata being set in the real stand. Namely, 
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by comparing the two numbers, the condition that whether ther巴 is a part of foliage under 

the stratum or not, can be estimated. The number of strata set in the stand is 五ve to ten, 
because the depth of stratum is set 1O~20% of the foliage depth as in the former part. 

Here, as a matter of course, one is less than from five to t巴n. Consequently, the flow of 
estimation returns to the estimation of the second stratum. The intensity of light illuminating 

the second stratum is 90% in RLI, because the bottom plane of the 五rst stratum is the same 

as the surface plane of the second stratum. From the di任erence in light conditions, the chaｭ
racteristics of partial-folige in the second stratum th巴y are estimated by the regressions, are 
di任ering from those in the first stratum. Namely, the value of Ts' in the second stratum is 

not equal to that in the first stratum. When the value of Ts' in the second stratum is estiｭ

mated as 0.8, th巴 light intensity at the bottom plane of second stratum becomes 72% in RLI, 
multiplying 90% by 0.8. The flow of estimation is circulated on the loop unti1 the number of 

strata estimated and set are equal. 

9. Regre自由ions between foliage-factor and RLI 

There are many foliage-factors indicating characteristics of foliage , for instance Lα， Li， L!. 

L肋 L付. 5., and 5 b• It may be recognized that each foliage-factor has respondency to light 

intensity. The equation to express each relationship between the value of the foliage-factor 

and RLI are the regressions. The di妊erence of these regressions among speci白 or stands has 

been analyzed by the author. 1n this study, the coefficient of each regression was decided 

using least-squares method. From th巴 resuls， it is clear that each significance level is high. 

in genera1. 

10. Tωt of the model 

Estimated values of RL1 in each stratum and species were calculated by the mode1. To 

clarify the accuracy of estimation as a whole. correlation coe伍cient between estimated and 

measured value of RLI were calculated. The coe伍cients were given in high level of signifiｭ

cance in each species. On the other hand, it was shown that the estimated values of each 

foliage-factor are very c10se to the measured ones. 

11. Discussions 

From these simulated results. it is c1ear that light intensity in the community can be 

estimated with very high accuracy by this mode1. Another feature of this model is that 出e

value of each foliage-factor can be estimated with high accuracy. Consequent1y, it may be 
said that this model can be used not only to clarify. the action-reaction system in the comｭ

munity. but to estimat巴 the values of light intensity. It is c1ear from many num巴rical dis圃

cussions that this model may be applied not only to 仕le model stand but to also the general 

stands. 


