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2.b-1.1 はじめに

草本群落の生産の中心は，葉が行う光合成である．葉

の光合成速度は，葉をとりまく環境によって規定される．

なかでも光は群落内で最も大きく変動する環境要因であ

る．群落に降り注いだ光は群落の内部で大きく減衰する．

群落内の光強度の分布は，その群落の構造，例えば葉や

枝の位置，大きさや形，それらが向いている方向などの

影響を受ける．さらに太陽は季節変化，日変化し，それ

に伴い群落内の光の分布は時々刻々と変化する．それゆ

え，群落内の光分布を知ることは容易ではない．この節

では，群落の構造と群落内の光分布の関係，そして群落

光合成速度を推定する数学モデルについて概説する．

2.b-1.2 草本群落の構造と光合成生産

2.b-1.2.1 草本群落の生産構造

群落内部の光の分布は，群落がもつ葉の量と配置の仕

方によって決まる．葉の傾斜角が水平（地面と平行）の

とき，群落の最上部に着いている葉は強い光を受け取る

ことができるが，群落内部の葉はわずかな光しか受け取

れない．一方，葉が傾斜していると，光は群落の内部ま

で射し込むことができ，多くの葉にまんべんなく光が行

きわたる．そのため，水平な葉をもつよりも，傾斜した

葉をもつほうが，群落全体の生産は大きい．先に述べら

れているように，水平に置かれた１枚の葉の光合成速度

は，光強度とともに増加しやがて飽和する．すなわち，

葉は受ける光の量が極度に多い場合，その全てを使い切

ることができない．一方，群落内には複数の葉が存在し

ており，適度な強さの光が全ての葉にまんべんなく行き

渡る場合，光合成速度は光強度の増加とともに飽和せず，

直線的に増加する（図1）．少数の葉にのみ強い光が当た

るよりも，多数の葉に適度な強さの光がいきわたるほう

が，群落の光合成速度は高くなるのである．このように，

群落の光合成速度の決定においては，群落内の光の分布

が重要な役割を果たしている ．

群落の構造と群落内の光の分布，そして光合成の関係

2009 低 温 科 学 vol.67

及川 真平

群落の構造（器官のサイズや位置）は群落内の環境（特に光強度）に強い影響を及ぼし，よって群落

の生産を規定している．一方で，群落の構造は生産の影響を受ける．本稿では，こうした植物群落の

構造と群落内部の光環境の関係を解析する手法を概説する．
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図1：シロガラシの個葉の光―光合成関係と，群落の光―光
合成関係（×）．○はM.MonsiとT.Saekiの群落光合成モ
デルによる推定値を示す．P.Boysen Jensen を改変．



を解析する強力なツールが，M.MonsiとT.Saekiに

よって考案された「層別刈り取り法」である．彼らは，

植物群落を垂直方向に一定の厚さで層状に刈り取り，光

合成器官（葉）と非光合成系器官（茎や葉柄，繁殖器官

など）の生重，乾重および葉面積の垂直分布を測定した

（図2）．併せて，器官の生重（あるいは乾重，葉面積）と

群落内の相対光強度（群落上の光強度を１としたときの

相対値）の対応を示し，この図を「生産構造図」と呼ん

だ．広葉型草本の群落では，群落上層に葉が多く，この

層で相対光強度が急激に低下する．イネ科型草本の群落

では，群落下層に葉が多い．イネ科型草本の葉は広葉型

草本の葉に比べてより垂直に近い傾斜角を持ち，光が群

落の下層まで行き渡るためであろう．このように，生産

構造図を使うことによって，群落内の光の垂直分布が，

葉の量やその分布によって決定されていることが分か

る．層別刈り取り法の重要なポイントは，植物を葉とそ

れ以外の器官に分けたことである．それらを分けずに重

量を測定すると，後者（とくに茎）の重量が大きいため，

しばしば光と葉の分布の関係は明瞭でなくなる．

2.b-1.2.2 群落内部の光分布

M.MonsiとT.Saekiは，群落内部の光の減衰と葉

の量の測定結果に基づき，両者の関係が，均質な溶液中

を透過する光の減衰とよく似ており，Lambert-Beerの

法則で近似できることを示した．

I＝I exp－KF 式(1)

I は群落内のある層ｉにおける水平面の光強度（単位時

間あたり単位葉面積あたりの光量子束密度），I は群落

上における水平面の光強度，K は吸光係数，F は群落上

から層ｉまでの葉面積指数（単位土地面積あたりの葉面

積，LAI）の合計（積算LAIと呼ぶ）である．F は，群

落上で０，最下層部で最大となり群落のLAIと同じ値と

なる．層ｉにおける相対光強度（I/I ）の対数と F は直

線関係となり，その勾配が K である（図3）．

K は，その値が大きいほど群落内部の光減衰が急であ

ることを意味する．太陽光が群落の真上から降り注ぐ場

合，水平に展開する葉は垂直方向に傾いた葉に比べて多

くの光を受け取るため，葉の傾斜角が低い（＝水平に近

草本群落の生産構造と光合成104

図2：広葉型群落（a；アカザ群落）と禾本型群落（b；チカラシバ群落）の生産構造図．Ｆは，50cm×50cm区画内の同化器官（葉）
の生重，Ｃは非同化器官の生重を示す．太い破線は群落内の相対照度（I/I ×100），細い破線は50cm×50cm区画内の茎の数
（SN）を示す．斜線部は優占種，白色部は亜優占種，黒色はその他の植物を示す．M.MonsiとT.Saekiを改変．相対照度と相
対光強度は互いによく似た値を示すが，厳密には同じではない．詳細は村岡 を参照．



い）ほど群落の K は高くなる．例えば，広葉型草本の群

落では K＝0.7～1.0，イネ科型草本の群落では K＝0.3

～0.5程度である ．

2.b-1.2.3 群落光合成速度の推定

層ｉの葉が吸収する光の強さ（I ）は，I を F につい

て微分することで得られる．

I ＝
I K
1－t exp

－KF 式(2)

t は葉の光透過率である ．

M.MonsiとT.Saekiは，葉の単位葉面積あたりの

光合成速度（p ）を，葉が受ける光の強さ（I ）の関数

として求めた．

p ＝
bI
1＋aI

－r 式(3)

a と b は定数，rは暗呼吸速度である．b/a は光飽和光

合成速度，b は光―光合成曲線の初期勾配を意味する．式

（2）を式（3）に代入して得られた p を F について積分

することで，群落の光合成速度が得られる．P.Boysen
 

Jensen がシロガラシ群落とオートムギ群落で実測した

群落光合成速度は，このモデルで推定したそれとよく一

致しており（図1），モデルによる推定が妥当であること

が示された．

2.b-1.2.4 Monsi& Saekiモデルの問題点

M.MonsiとT.Saekiの群落光合成モデルは非常に

単純化された推定法であり，著者自身も指摘しているよ

うに重要な単純化が２つある．ひとつは，群落内の全て

の葉が同じ生理的特性（a，b，r）をもつという仮定で

ある．実際には，群落下層にある葉ほど光合成能力（飽

和光下における光合成速度）は低く，同じ量の光が当たっ

た場合でも達成される光合成速度は異なる ．もうひ

とつの単純化は，群落に降り注ぐ光は全て散乱光である

と仮定していることである．晴天日には，太陽の方向か

らほぼ完全な平行光線（直達光）が群落や地表に到達す

る．以下に，これらの仮定が群落光合成の推定にどのよ

うな影響を及ぼすのか，そしてそれらはどのように克服

されてきたのかを述べる．

2.b-1.3 窒素分布と群落光合成

2.b-1.3.1 群落内部の窒素の分布

群落内の葉は同じ生理的特性をもつわけではなく，強

い光が当たる場所に着いている葉の光合成能力は高い．

全ての葉の光合成能力が同じではない理由について，H.

A.MooneyとS.L.Gulmon は以下のように説明して

いる．葉の光合成能力と窒素含量の間には強い正の相関
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図3：(a)霧ヶ峰山地草原の群落における，相対照度（I/I ×
100）と積算葉面積指数（F）の関係．回帰直線の傾きが吸光
係数（K）を示す．直線に付記された数字は，種を示している，
１：ミヤコザサ―ワラビ群落（1949年９月15日），２：ミヤ
コザサ群（1951年８月29日），３：ミヤコザサ群落（1949年
９月14日），４：ミヤコザサ群落（1949年８月７日），５：ス
スキ群落（1949年９月15日），６：ススキ群落（1949年７月
６日）．(b)１：キカラスウリ群落（1949年９月30日），２：
フキ群落（1950年４月28日），３：アカザ群落（1949年６月
28日），４：ノウルシ群落（1951年５月５日），５：キクイモ
群落（1949年５月26日），６：キャラボク群落（1949年６月
13日），７：オギ－ノウルシ群落（1950年４月30日），８：ヨ
シ－ナガボノシロワレモコウ群落（1949年６月３日），９：オ
ギ群落（1949年６月15日），10：ヨシ－ノカラマツ群落（1949
年７月27日）．M.MonsiとT.Saekiを改変．



がある ．これは，葉がもつ窒素の半分以上が光合成系の

酵素タンパク質に含まれるためである ．それゆえ，葉

の酵素タンパク質含量を高くすれば，光合成能力を高く

することができる．しかし，同時に，酵素タンパク質を

合成，維持するにはコストがかかる．光が十分に当たっ

ている葉では，コストに見合った利益すなわち高い光合

成速度を実現できるが，群落下層など，光が光合成の律

速要因になる場所では，たとえ葉が多量の窒素をもって

いても高い光合成速度を実現できない．そのため，明る

い場所に着いている葉ほど高い窒素含量と高い光合成能

力をもつというように，群落内には葉窒素含量と光合成

能力の勾配ができる．C.B.Field はこのアイデアに基

づいて，ある量の窒素をもつ群落の炭素獲得が最大とな

るときの，葉間の窒素勾配を以下の式で表した．

δp
δn

＝λ 式(4)

p は個葉の日炭素獲得量，n は葉面積あたりの窒素含

量，λは定数である．この式は，n の変化に伴う p の

変化が群落内の全ての葉で同じになるときに，群落の光

合成速度が最大となることを意味している．

2.b-1.3.2 窒素分布を考慮した群落光合成モデル

T.HiroseとM.J.A.Werger は，群落内の窒素含量

そして光合成速度の勾配を群落光合成モデルに組み込ん

だ．彼らはまず，葉が受け取る光の強さと光合成速度の

関係を，非直角

Saekiでは直角双曲線が用いられていたが，非直角双曲

線による近似のほうが光合成速度の実測値をより正確に

反映する ．

p ＝
ϕI ＋p － ϕI ＋p －4θϕI ＋p

2θ
－r 式(5)

ϕは光―光合成曲線の初期勾配，p は飽和光下におけ

る単位葉面積あたりの光合成速度，θは曲度，そしてr

は暗呼吸速度である．次に，彼らは光―光合成曲線を測

定した葉の窒素含量を測定し，これらのパラメーターを

単位葉面積あたりの窒素含量（n ）の関数として表した．

ϕ＝a ＋b n

p ＝a ＋b n

θ＝a＋b n

r＝a ＋b n

式(6)

a と b は回帰係数である．セイタカアワダチソウにおけ

る測定の結果を図４に示す．n と p ，n とrの間に

は強い正の相関がある．同様の結果が多くの種で報告さ

れているが，n の増加に対して p が飽和することも

ある ．ϕと n の間にも正の相関が見られるが，多く

の場合相関は低い ．θと n の間には，弱い負の相関

が見られる．他の種でも，相関は低い か見られな

い ．また，これらの関係は，同じ種であっても季節

によって変わる ．

彼らは，２つの個体密度の異なるセイタカアワダチソ

し，そのうち約40枚
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図4：セイタカアワダチソウ群落における，単位葉面積あたりの窒素含量（n ）と飽和光下光合成速度（p ），光―光合成曲線の
初期勾配（ϕ），曲度（θ），暗呼吸速度（r）の関係．●は高密度，○は低密度群落の，様々な層から採取した葉を示す．T.Hirose
とM.J.A.Werger を改変．



の葉について光―光合成曲線を測定した．それらの葉の

窒素含量（n ）を測定し，係数 a と b を得た．次に，層

別刈り取りを行い，式（2）を用いて各層の葉の吸収光強

度（I ）を求めた．層毎に窒素含量（n ）を測定し，式

（6）を用いて n から p ，ϕ，θ，rを計算した．これ

らの葉の光合成を決定するパラメーターと I を式（5）

に代入することで各層の単位葉面積あたりの光合成速度

（p ）を求めた．そして，p に当該層のLAIを乗じて，

全層にわたって積算することで，群落の光合成速度を得

た．このようにして，群落内における光と光合成能力の

勾配を反映した群落光合成速度の推定が可能となった．

全ての葉が同じ量の窒素を持つと仮定した場合に比べ

て，実際の群落は21％高い群落光合成を実現しているこ

とがシミュレーションによって示された ．

2.b-1.4 直達光を考慮した群落光合成モデル

2.b-1.4.1 散乱光だけを考慮したモデルの問題点

M.MonsiとT.Saekiの群落光合成モデルでは，群

落に降り注ぐ光はすべて大気中の粒子や水蒸気などに

よって散乱した光（散乱光）であり，群落内の同じ高さ

（同じ層）にある葉の吸収光強度は同じである，と仮定さ

れていた．この仮定は，晴天日には必ずしも正しくない．

晴天日には，直達光が群落内に射し込み，同じ高さにあ

る層のなかに吸収光強度が大きい葉と小さい葉が混在す

る．直達光がどのように群落内に射し込み群落内の葉に

照射されるのかは，太陽光の入射角，葉の傾斜角や方位

角，サイズなどによって変わる．また，太陽光の入射角

は日や時間とともに変化する．同じ層内の中の光環境が

不均一であるにもかかわらず，全ての葉が同じ強さの散

乱光を受け取ると仮定してしまうと，群落光合成速度は

過大評価となる．なぜならば，光に対する光合成速度の

応答は飽和型の曲線であり，極度に強い光があたった場

合，光合成速度はさほど高くならないからである．

2.b-1.4.2 直達光を考慮した群落光合成モデル

直達光を群落光合成モデルに組み込む試みは，黒岩と

門司 に始まり，その後同様のモデルが次々と発表され

た ．ここではN.P.R.Anten のモデルに基づいて

その概要を紹介する．

１）群落を垂直方向に複数の層に分ける．

２）各層の葉が受けとる光の強さを計算する．直達光が

当たっている葉は直達光と散乱光の両方を受け取

り，直達光が当たっていない（すなわち他の葉の陰

になっている）葉は散乱光のみを受け取る．

層ｉにおいて，直達光が当たっている葉の吸収光

強度（I ）は以下のようになる．

I ＝I ＋ OI

sinβ
式(7)

I は層ｉの葉が受け取る散乱光，O は太陽光の入

射方向から見たときの葉の投影面積，I は群落上

において水平面が受け取る直達光，βは太陽高度で

ある．上式の右辺第一項は葉が受け取る散乱光成分，

右辺第二項は直達光成分を表している．

O は葉の傾斜角と太陽高度によって変化する（図

5）が，全ての組み合わせについて O を求めるのは労

力的に困難である．J.Gourdriaan は，葉の傾斜角

を３クラス（30°刻み）あるいは９クラス（10°刻み）

に分けて群落光合成速度の推定を行い，この単純化

が光合成の推定に及ぼす影響を比較検討した．群落

光合成速度の推定精度は，10°刻み，30°刻みのいず

れにおいても高く，葉の傾斜角は３クラスに分けれ

ば十分であることが示された．O は以下の式から求

められる．

O＝f O ＋f O ＋f O 式(8)

O O ，O は，それぞれ，傾斜角が０－30°，30－60°，

60－90°（15，45，75はそれぞれの平均値を表してい

る）の葉の O である．f ，f ，f は，各傾斜角クラ

スに属する葉の割合である（図6）．O は，以下の式

から得られる．

O ＝sinβcos15 式(9a)

O ＝
2
πsinβcos

15arcsin
tanβ
tan15

＋ sinβ＋sin15

式(9b)

式（9a）と式（9b）は，それぞれ葉の表側と裏側か

ら直達光が当たる場合を考慮している．βが葉の傾
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図5：太陽の入射方向から見た葉の投影面積（O）と，太陽高
度（入射角；β），葉の傾斜角（β），吸光係数（K）の関係の
模式図．例として，βが75°（a）と45°（b）の場合を示す．



斜角より大きい時には式（9a）を，βが葉の傾斜角

より小さい時には式（9b）を用いる．O と O も同

様に求める．

他の葉の陰になっている葉の吸収光強度（I ）は

以下のようになる．

I ＝ K
1－σ

I ＋I 式(10)

K は散乱光の吸光係数，σは葉の散乱係数，I は

層ｉにおいて水平面が受け取る散乱光の光強度，

I は層ｉにおいて水平面が受け取る，直達光から

派生した散乱光の光強度である．K は，式（1）の

K と同じである．I は次式を使って求められる．

I ＝I exp－K F 式(11)

I は群落上において水平面が受け取る散乱光の光

強度である．

直達光が大気を通過するときや葉に当たったとき

にその一部は透過や反射によって散乱する．直達光

由来の散乱光の光強度は，「葉に当たった光の一部は

反射・透過される」と仮定して推定した直達光の光

強度から，「群落内の葉は黒色で全く反射・透過をし

ない」と仮定して推定した直達光の光強度を差し引

くことで推定できる ．層ｉにおける，直達光から

派生した散乱光（I ）は次のように表される．

I ＝I －I 式(12)

I は層ｉにおいて水平面が受け取る直達光の光強

度，I は，層ｉにおける，散乱しない直達光の光

強度である．I と I は，それぞれ次式で求めら

れる．

I ＝I exp－K 1－σ F 式(13)

I ＝I exp－K F 式(14)

K は直達光の吸光係数で，以下の式によって求め

られる．

K ＝O/sinβ 式(15)

以上のように，このモデルでは群落内の散乱光の減

衰はM.MonsiとT.Saekiが示したのと同様に

Lambert-Beerの法則に従い，直達光は，光の強さは

変わらず下層ほど直達光が当たる葉（葉面積）の割

合が減る，としている．

３)各層の葉の光合成速度を計算する．層ｉの葉の単位

葉面積あたりの光合成速度（p ）は，次式で求めら

れる．

p ＝f p ＋ 1－f p 式(16)

p と p は，それぞれ太陽光が直接当たっている

葉と，他の葉の陰になっている葉の単位葉面積あた

りの光合成速度である．f は，層ｉにおける，太陽

光が直接当たる葉（葉面積）の割合である．

f ＝exp－K F 式(17)

他の葉の陰になっている葉の割合は，1－f とな

る．このように，f は太陽高度，葉の傾斜角，そし

てLAIの関数として求められる．葉の方位角も f

に影響するが，計算を簡単にするために，ここでは

葉の方位角はspherical（全ての方位角が同じ確率）

であると仮定している．

４)p に当該層のLAIを乗じ，それを全層にわたって

積算すれば，単位土地面積あたりの群落の光合成速

度が求められる．

C.J.T.Spitters はシミュレーションによって，直達

光と散乱光の両方を考慮して推定した群落光合成速度に

比べて，散乱光のみを考慮した群落光合成速度は最大で

４％過大評価となることを示した．ただし，Spittersを含

めほとんどのモデルでは，光合成の推定においていくつ

かの問題点がある．まず，群落内の位置による葉の生理

的特性の違いが適切に組み込まれていないか，あるいは

全く考慮されていない．そして多くの場合，光―光合成

曲線の近似に直角双曲線が用いられている．また，葉の

傾斜角はsphericalであると仮定されている．N.P.R.

Anten は，J.Goudriaan の方法に従って実測した葉

の傾斜角を計算に組み込み，葉間の光合成特性の勾配を

考慮して，両モデルを比較検討した．イネとパールミレッ

ト群落において，直達光を考慮した場合に比べて，散乱

光のみを考慮した場合，群落光合成速度は最大で30％過

大評価されることが示された ．この過大評価は，先に述

べたように，葉が受け取る光の強さと光合成速度の関係

が飽和型の曲線であるがゆえに生じたものである．

2.b-1.5 マニュアル：群落光合成速度の推定

ここでは，直達光を考慮した群落光合成速度の推定方

法を紹介する．わかりやすさのために，同じサイズの個

体からなる，単一種群落を対象として説明する．
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［調査地での測定］

１)調査区（枠）の設置

まず，調査区を設置する．調査区内の物理的環境が広

範囲にわたって均一な場所を選ぶ．対象とする材料や場

所にもよるが，調査区（枠）の大きさは一辺が0.5～1.0

m程度の正方形をすすめる．このサイズならば，群落を

破壊することなく，内部まで手や測定機材を入れること

が可能である．調査枠の四隅に，目盛りを書いたポール

を垂直に立てる．

２)葉の傾斜角

分度器やクリノメーターを用いて，調査区内にある葉

の傾斜角を測定する．葉の傾斜角とは，地面と平行な水

平面と葉の間の角度である．それほど細かく読み取る必

要はなく，30°間隔（図6）で良い ．30～50枚程度の葉

について測定する．イネのように葉身が長くたわんでい

る場合，葉を２，３の部位に区切って測定する．群落内

に手を差し込む際に，葉の位置が大きく変わらないよう

注意する．

３)群落内の光の分布

群落内の散乱光の分布を測定する．光量子センサーを

２つ用意し，片方のセンサーに対してもう片方のセン

サーを校正しておく．ひとつは，全天下の光強度（I ）を

測定するため，群落よりも高い場所に水平に設置する．

もうひとつは群落内の光強度（I）の測定に用いる．まず，

地表面の I を測定する．細長い棒などの先端に固定した

光量子センサーを，群落内部に差し込み，地際に保持す

る．このとき，センサーを水平に保つよう注意する．I と

I の値を同時に読み取る．１人だと同時に読み取るのは

難しいので，２人で行うと良い．センサーの高さを維持

したまま，群落内で位置をずらし，同様の測定を数回行

う．複数の光量子センサーが配列された棒状の測定器

（Decagon Devices社（Pullman,USA）の「AccuPAR
 

LP-80」やLi-Cor社（Lincoln,USA）の「ロング光量子

センサー」など）は，広範囲の光強度の平均値が得られ

るので，この測定に向いている．それが終わったら，セ

ンサーの高さを10～20cm上げて同様の測定を繰り返

す．測定は曇天日に行う．全ての光が散乱光であるだけ

でなく，光強度の変動が小さく２つのセンサーの値を同

時に読み取るのが容易であり，誤差が小さくなる．

４）層別刈り取り

剪定ばさみを用いて，調査枠内の植物体を，上から一

定の厚さで層状に切り取っていく．ポールの間にロープ

やタコ糸を張って，切り取る位置（高さ）を明確にする

とよい．層の厚さは，群落の高さや目的にもよって異な

る．群落の高さが1m以上あるなら，層の厚さは20cm，

群落の高さが1m以内ならば，層の厚さは10cmを目安

にする．群落全体の光合成速度を知りたいのであればお

おまかな分け方で良いが，背丈の異なる種や個体間の比

較を行いたい場合には細かく分ける必要がある．群落の

高さを10あるいは20の倍数に設定すると，ちょうど地

面が0cmとなり区切りがいい．ある葉や枝を切り取っ

たときに，他の葉の角度や位置が変わってしまわないよ

うに注意する．一番上の層を刈り取ったら，その後，同

様の手順で地面まで刈り取りを続ける．切り取った植物

体は，乾燥して葉が縮むのを避けるため，ポリエチレン

袋などに入れて実験室に持ち帰る．

種毎，個体毎に光合成を推定したい場合，細かく切り

刻まれたサンプルから種や個体を区別するのは難しいこ

とがある．この場合には，野外では層別刈り取りを行わ

ず，地際で全植物を刈り取り，実験室に持ち帰ってから

種や個体に選別し，層別に切り分けても良い．ただし，

葉の高さや角度などについて，なるべく現地の状態を再

現するよう注意を払う必要がある．

５）葉の光合成特性

層別刈り取りを行った群落と隣接した場所で，なるべ

く物理的環境が似ている個体を選び，葉の光合成速度を

測定する．携帯型光合成測定装置を用いて，光―光合成

曲線が得られるように，葉に照射する光の強さを変えて

測定を行う．様々な高さにある葉10～30枚程度を対象に

同様の測定を行う．測定方法についての詳細は，多くの

良書 が出版されているので，そちらを参照されたい．

光合成速度の測定が終了したら，測定に用いた葉を切り

取り，乾燥しないようにポリエチレン袋などに入れ，実

1092009 低 温 科 学 vol.67

図6：葉の傾斜角の模式図．傾斜角を３つのクラス（０°－30°，
30°－60°，60°－90°）に分けた場合の例．



験室に持ち帰る．据え置き型の光合成測定装置を用いる

場合は，植物を切り取り，水差しにして実験室に持ち帰

り，上と同様の測定を行う．

［実験室での測定］

実験室に着いたらすぐに，層別刈り取りをしたサンプ

ルを袋から出し，生きている部分と枯死した部分に分け

る．層毎に，生きている部分の葉の葉面積を測定する．

ベルト式の葉面積計を使うと，大量のサンプルを短時間

で測定できる．また，スキャナーで葉の画像をパソコン

に読み込み，画像解析ソフトで計測する方法もある．こ

の方法は，測定精度は高いが若干時間と手間がかかる．

サンプルを十分に乾燥させた後，乾燥重量と窒素濃度を

測定する．種毎に光合成速度を推定したい場合，乾燥さ

せる前に種毎に分けて別の袋に入れる．乾燥したサンプ

ルから種を同定するのは難しい．光合成測定に用いた葉

についても，同様に葉面積を測定し，十分に乾燥させた

あと窒素濃度を測定する．

［群落光合成速度の計算］

１）群落に降り注ぐ直達光と散乱光

まず，雲のない完全な晴天下において，群落にふりそ

そぐ直達光（I ）と散乱光（I ）の日変化を求める．は

じめに，群落光合成速度を推定したい日の，太陽高度（β）

の日変化を次式を使って求める ．

sinβ＝sinβ sinβ ＋

cosβ cosβ cos2π
t －12
24

式(18)

β は調査地の緯度，β は当該日の赤緯（β とβ の

単位はラジアン），t は太陽時である．t を変えることに

よって，βの日変化が得られる．

次に，次式を使ってエアマス（m）を計算する．

m＝ 1229＋ 614sinβ －614sinβ 式(19)

エアマスは相対大気路程ともいい，ある太陽高度におい

て太陽光が大気を通過する距離を示す尺度である．太陽

が天頂にあるときに太陽光が大気中を垂直方向に横切る

距離を１としたときの，相対値で表す．

式（18）と式（19）を次式に代入し，群落にふりそそ

ぐ直達光（I ）と散乱光（I ）の日変化を求める．

I ＝S τsinβ 式(20a)

I ＝S 0.271－0.294τ sinβ 式(20b)

S は太陽定数（2510μmol photons m s），τは大気透

過率で，0.7程度を仮定すればよい ．

曇天日の場合，群落にふりそそぐ散乱光（I ）の日変

化は次式で近似できる ．

I ＝500sinβ 式(21)

ここでは，空の明るさは一様であると仮定している．

群落に降り注ぐ太陽光のうち散乱光と直達光の比率

は，Delta-T Devices社（Cambridge,UK）の「sunshine
 

sensor」や，Climatec社（Tokyo,Japan）の「シャドウ

バンド」といった装置を用いて測定することができる．

また，大気透過度やエアマスの関数として推定する方法

もある ．

２）直達光と散乱光の群落内垂直分布

群落内の直達光と散乱光の分布を推定する．まず，図

３のように，実測した各層の相対光強度（I/I ）の対数と

LAIの関係を図式化し，回帰式の傾き（すなわち散乱光

の吸光係数；K ）を得る．次に，各層における，群落上

からその層までの積算LAI（F）を計算する．F，K と

I を式（11）に代入し，層ｉにおいて水平面が受ける散

乱光の光強度（I ）を層毎に計算する．

葉の傾斜角について，３つのクラス（０－30°，30－60°，

60－90°）に属する葉の割合（それぞれ f ，f ，f とする）

を計算する．これらの値を式（8）に代入し，太陽光の入

射方向から見たときの葉の投影面積（O）を計算する．O

とβを式（15）に代入し，直達光の吸光係数（K ）を求

める．

K ，I と F を式（13）に代入し，層ｉにおいて水平

面が受ける直達光の強さ（I ）を層毎に計算する．式

（13）内のσは葉の散乱係数で，0.2程度を仮定すればよ

い ．K ，I と F を式（14）に代入し，各層における

直達光のうち散乱しない光の強さ（I ）を計算する．

I と I の差から，直達光から派生する散乱光

（I ）を求める（式（12））．

K と I ，I を式（10）に代入し，層ｉの葉が散乱

光のみを受け取る場合の吸収光強度（I ）を層毎に計算

する．

I ，O，I ，βを式（7）に代入し，層ｉの葉が直達

光と散乱光の両方を受け取る場合の吸収光強度（I ）を

層毎に計算する．

３）各層の光合成速度

作図ソフトなどを用いて，光―光合成曲線の測定デー

タを非直角双曲線（式（5））で近似する．回帰式から，

光飽和光合成速度（p ），初期勾配（ϕ），曲度（θ），暗

呼吸速度（r）を得る．測定した全ての葉についてこれら
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の値が得られたら，図４のように，各々の葉の単位葉面

積あたりの窒素含量との関係式を得る（式（6））．層別刈

り取りを行ったサンプルの，各層の単位葉面積あたりの

窒素含量をこれらの関係式に代入し，各層の p ，ϕ，θ，

rを求める．層毎に，p ，ϕ，θ，rと I を式（式（5））

に代入し，層内の全ての葉が散乱光のみを受け取ったと

きの単位葉面積あたりの光合成速度（p ）を求める．同

様に，p ，ϕ，θ，rと I を式（式（5））に代入し，

層内の全ての葉が直達光と散乱光の両方を受け取ったと

きの単位葉面積あたりの光合成速度（p ）を求める．

K と F を式（17）に代入し，層ｉにおける直達光を

受け取る葉の割合（f ）を計算する．

f ，p ，p を式（16）に代入し，層ｉの平均光合成

速度（p ）を計算する．p に層ｉのLAIを乗じ，全て

の層にわたって積算すれば，単位土地面積あたりの群落

光合成速度が得られる．

完全な曇天下における各層の葉の受光量は，式（10）

によって求めることができる．ここで I はゼロとし

て扱えばよい．

2.b-1.6 おわりに

本節で紹介したモデルの主目的は，植物と環境の間の

相互作用を理解することである．これらのモデルは，群

落全体の光合成速度だけではなく，群落を構成する個

体 や個葉 の光合成速度を推定することがで

きる．それゆえ，個体の炭素獲得量を最大にする植物の

適応的な特性を知りたい場合や，複数の種がどのような

機構で共存しているかを知りたい場合には，ここで紹介

したモデルが活躍する ．また，光以外の環境要因（気

温，VPD，CO 濃度など）の群落内の変異が群落光合成

に及ぼす影響や，環境変化に対する植物群落の応答を解

析するモデルもある ．これらは，進行しつつある地球

環境変化に対する植物群落の応答を予測するうえで有効

な手段になろう．

ここで紹介した群落光合成モデルはいずれも，半影，

雲や風の非規則的，偶然的な変動，それによる直達光と

散乱光の群落内分布の変動は考慮していない．群落光合

成に影響を及ぼす要因の全てをモデル化するのは難し

く，現実的ではない．あくまでも，植物が置かれた環境

のなかで，それらが互いにどのように関わり合うのかと

いう因果律を解析するための手法であることに留意した

い．
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