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研究成果の概要（和文）：常緑広葉樹稚樹の機能的構造的樹木モデルを構築するため，葉の形質（クロロフィル濃度・
窒素濃度）を非破壊的に測定する方法を開発した。葉齢・季節にともなう稚樹の葉の形質の時系列変化をモデル化した
。地上部シュート構造の詳細な測定にもとづき，当年シュートの特徴を明らかにした。稚樹地上部構造の発達動態を把
握するため，一次枝の成長を一次枝および個体全体の環境から説明するモデルを構築した。一次枝を基礎単位として，
ボクセル分割した3次元森林空間の中で一次枝・個体・林分の光合成量を計算する機能的・構造的植物モデルを開発し
た。また，個葉を小さなポリゴンの集合として表現する機能的・構造的植物モデルを開発した。

研究成果の概要（英文）：To develop functional-structural models for saplings of 5 broad-leaf species 
(hereafter, target species), we developed a method to estimate leaf traits (chlorophyll and nitrogen 
contents) of the target species non-destructively. Using this method, we measured and modeled temporal 
changes in these traits in response to leaf age and season. We also clarified patterns of current-year 
shoots of saplings of the target species based on detailed measurements of 3D structures. We, then, 
modeled growth of first-order branches as functions of environmental conditional of the first-order 
branches and individuals. In the analysis of branch growth, interactions among branches were detected. 
Finally, we developed two functional-structural models: in the first model a tree comprises of 
first-order branches and light interception and photosynthesis are calculated in a voxelized space at the 
first-order branch, individual, and stand levels, in the second model, a leaf comprises small polygons.

研究分野：植物生態学

キーワード： 機能的・構造的植物モデル　当年シュートの特徴　一次枝成長のモデル化　葉形質時系列変化のモデル
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１．研究開始当初の背景 
これまで，樹木の生態学的特徴を把握するた
め，個々の機能や構造に着目して分析的な研
究が数多くなされてきた。例えば、樹木の耐
陰性を理解するため，光−光合成曲線の樹種
間の比較がされたり，光を巡る競争における
種間の優劣を理解するため，直径成長と樹高
成長と間の成長分配が研究されたりしてき
た。 
 しかし，樹木（あるいは，もっと一般的に，
植物）の機能と構造は相互に依存する関係を
持つ。例えば，葉の 3次元的な配置が，葉に
あたる光の強度，そして，光強度に依存する
光合成・蒸散を決定し，光合成産物の量と配
分が新しく作られる葉の位置と数を決定す
る。したがって，植物の生態学的特徴を十全
に理解するためには，個々の機能形質・構造
形質を，それらが働いている文脈から取り出
し，純化して分析するだけでは不十分である。
純化して分析した機能形質・構造形質を再度
相互に関連し合う文脈の中に戻して評価す
る必要がある。 
 この目的のため，機能的・構造的植物モデ
ルが威力を発揮する。機能的・構造的植物モ
デルは，従来別々に測定・分析・モデル化さ
れてきた樹木の機能と構造を統合するコン
ピュータシミュレーションモデルで，1990 年
台に初期のモデル（例えば、Perttunen et al. 
1997）が開発されて以来，様々な特徴を持つ
モデルが様々な目的のため開発されてきた。
本研究課題の研究代表者も，開葉フェノロジ
ーと葉の間の相互被陰が，相互に関連しつつ，
個体の年間光合成量にどのように影響を与
えるかに関するモデルを開発した（Umeki et 
al. 2010）。 
  しかし，機能的・構造的植物モデルの多く
は作物植物の挙動を再現するために開発さ
れており，樹木の生態学的特徴を理解するた
めのものは少ない。そこで，本研究課題では，
常緑広葉樹稚樹の生態学的特徴の統合的理
解をめざし，1）稚樹の機能的・構造的形質
の測定・分析を通して，稚樹の機能・構造を
モデル化する（機能・構造の部分モデル）こ
とと，2）部分モデルを統合する新たな機能
的・構造的樹木モデルの作成することを目的
とした。 
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２．研究の目的 
(1) 葉の形質の非破壊的計測方法の開発 
光合成・蒸散などの重要機能と関連が深
い葉の形質（クロロフィル含量・窒素含
量）は，市販されている光学的機器（S
PAD, Konica-Minolta; Agriexpert  PP
W-3000, Satake）で非破壊的に計測でき
る。しかし，これらの機器から得られる
一次データと葉の形質との関係は種に
よって異なるため，対象植物種ごとに推
定モデルを作成する必要がある。また，
一次データと葉の形質との関係が季節
的に変化する可能性がある。季節的変化
の可能性を考慮しつつ，林冠下で生育す
る常緑広葉樹 5種（スダジイ，ヤブニッ
ケイ，タブノキ，シロダモ，ヒサカキ）
のクロロフィル含量・窒素含量を光学的
機器一次データから推定するモデルを
作成することを目的とした。 
 

(2) 葉の形質の時系列変化 
常緑広葉樹の葉は，比較的長い葉寿命の
中で形質を変化させる。この変化には，
葉の老化，時間とともに変化する葉の環
境条件，新しい葉の展葉にともなう養分
の再配分などが影響を与えている。変化
のパターンは，長期的・直線的な増減と，
一年の中の季節に対応した周期的変化
に分離できる。葉の形質の時系列データ
を，直線的な増減と周期的変化に分離す
る統計手法を開発し，林冠下で生育する
常緑広葉樹 4種（スダジイ，ヤブニッケ
イ，タブノキ，シロダモ）のクロロフィ
ル含量・窒素含量の時系列変化の特徴を
定量的に把握することを目的とした。 
 

(3) 当年シュート構造の特徴 
樹木の樹冠部の構造は，個葉における光
強度を決定するため，樹木個体の機能
（光合成や蒸散）に影響を与える重要な
形質である。樹冠部の構造発達を方向付
ける当年シュートの特徴（相対的高さ・
長さ・角度）に焦点を当て，常緑広葉樹
4種（スダジイ，ヤブニッケイ，タブノ
キ，シロダモ）それぞれの特徴を明らか
にすることを目的とした。 
 

(4) 一次枝成長のモデル化 
樹木の機能と構造は相互規定の関係に
ある。例えば，葉の 3 次元的な配置が，
葉にあたる光の強度，そして，光強度に
依存する光合成・蒸散を決定し，光合成
産物の量と配分が新しく作られる葉の
位置と数を決定する。樹木の構造発達の
過程をモデル化することは，機能と構造
との間の相互規定関係の一構成要素を
明らかにすることにつながり，機能的・
構造的樹木モデルを構築するにあたっ



ては必要不可欠である。そこで，林冠下
で生育する常緑広葉樹 4 種（スダジイ，
ヤブニッケイ，タブノキ，シロダモ）で
一次枝の成長を調べ，一次枝自身と個体
全体の環境および個体内の状況にした
がって成長が分配される仕方を明らか
にした。解析にあたっては，一次枝成長
を，当年シュートを発生させるか否かと
いう質的な側面と，どのくらいの質量の
当年シュートを作るかという量的な側
面に分離し，それぞれを解析した。 
 

(5) 機能的・構造的植物モデルの開発 
樹木の機能的形質と構造的形質を，現実
の樹木と同様に統合し，樹木の生態的特
性や個々の形質の役割を理解するため
には，樹木の機能と構造を同時に再現す
るコンピュータシミュレーションモデ
ル（機能的・構造的樹木モデル）が必要
である。一般的に，現実の過程をモデル
化する場合，モデルの解像度（モデルで
再現するオブジェクトを構成する要素
の大きさ）とモデルの実行可能性（実行
速度・計算時間など）はトレードオフの
関係がある。機能的・構造的樹木モデル
においても，モデル使用の目的ごとに，
適切な解像度を選択する必要がある。 
 以下の 2つの目的のため，解像度が異
なる 2つの機能的・構造的樹木モデルを
作成した：1）林分において個体が他個
体と光をめぐる競争をしながら物質生
産する過程を再現する。2）開葉・落葉
のフェノロジーと，複数の葉の間の相互
被陰の影響を考慮して，個葉や個体全体
の物質生産過程を再現する。 

 
３．研究の方法 
(1) 葉の形質の非破壊的計測方法の開発 
林冠下で生育する常緑広葉樹 5種で，異
なる季節に光学的機器の一次データを
得た。また，実験室でクロロフィル含
量・窒素含量を測定した。両者の関係が
季節的に変化するか検討しつつ、推定モ
デルを構築した。 
 

(2) 葉の形質の時系列変化 
（1）で開発したモデルを使用し，常緑
広葉樹 4種のクロロフィル含量・窒素含
量の時系列データを取得した。葉の形質
の時系列変化を，直線的な増減と 1年単
位の周期的変化とに分離する統計手法
を開発し，クロロフィル含量・窒素含量
の時系列変化の特徴を明らかにした。 
 

(3) 当年シュート構造の特徴 
磁気 3 次元デジタイザ（Polhemus 
Fastrak）を使用して，常緑広葉樹 4 種
のシュート（一年間に成長した枝条）の
両端の 3次元座標を取得した。得られた
座標からシュートの相対的高さ・長さ・

角度を算出して，4種間で比較した。 
 

(4) 一次枝成長のモデル化 
磁気 3 次元デジタイザ（Polhemus 
Fastrak）を使用して，常緑広葉樹 4 種
のシュート（一年間に成長した枝条）の
両端の 3次元座標を取得した。また，す
べての一次枝の先端で全天写真を撮影
し，専用ソフトウエア（Gap light 
analyzer）を用いて，一次枝先端におけ
る光強度を算出した。さらに，測定対象
個体の地上部を採集して研究室に持ち
帰り，一次枝ごとに当年シュートの有無
と，当年シュートがある場合はその質量
を測定した。当年シュート発生の有無と，
個体内の構造要因，また，一次枝・個体
の光環境要因との関係を解析した。当年
シュートの質量についても同様に解析
した。解析で使用した要因（説明変数）
は，成長開始時における一次枝の質量，
一次枝の齢，一次枝の相対的な高さ，一
次枝の角度，一次枝先端における光強度，
個体内の最大光強度，一次枝先端光強度
と個体内最大光強度の交互作用である。 
 

(5) 機能的・構造的植物モデルの開発 
林分において個体が他個体と競争しな
がら物質生産する過程を再現するため，
一次枝を基礎とする機能的・構造的樹木
モデルを開発した（図 1）。このモデル
で，葉群はボクセル化され（図 1 右），
林分を透過し，ボクセル内で吸収される
光がシミュレートされる。一次枝の光合
成速度はボクセル内における光吸収過
程にもとづいて計算される（光が葉にあ
たる角度も考慮される）。一次枝の光合
成速度を積算することによって，個体光
合成速度・林分光合成速度も計算される。 
 

  
図 1 一次枝を基礎とする機能的・ 
構造的樹木モデルで構成された林分 

 
 開葉・落葉のフェノロジーと，複数の
葉の間の相互被陰の影響を受けながら
行われる，個葉や個体全体の物質生産過
程を再現するため，個葉を小さなポリゴ
ンの集合で表現する機能的・構造的樹木
モデルを開発した（図 2）。 
 



 
図 2 個葉を小さなポリゴンの集合で
表現する機能的・構造的樹木モデル 

 

 
４．研究成果 
(1) 葉の形質の非破壊的計測方法の開発 
測定対象とした 5種のうち 1種（ヒサカ
キ）以外では，クロロフィル含量と光学
的機器の一次データとの関係は季節的
に変化していなかった。また，5種すべ
てで，窒素含量と光学的機器の一次デー
タとの関係は季節的に変化していなか
った。窒素含量の推定の精度は，クロロ
フィル含量の推定の精度ほど高くはな
かったが，全ての種で，クロロフィル含
量・窒素含量の推定式が構築できた。 
 

(2) 葉の形質の時系列変化 
新たに開発した統計モデルで，クロロフ
ィル含量・窒素含量の季節変化を，直線
的な増減と 1 年単位の周期的変化に分
離することに成功した。クロロフィル含
量・窒素含量の季節変化は，新葉の開
葉・成熟のフェノロジーに対応していた。
クロロフィル含量・窒素含量の直線的な
増減傾向は，種・葉齢によって異なり，
増加パターンと減少パターンがみられ
た。 
 

(3) 当年シュート構造の特徴 
他の３種に比べ，スダジイの稚樹は，水
平に近い当年シュートを樹冠の中に比
較的均等に分布させていた。これらの当
年シュートの特徴により，被陰下のスダ
ジイ稚樹は強い自己被陰をさけ，受光効
率を増加させることができる。これに対
して，他の種の稚樹は，典型的には，長
く，垂直に近い当年シュートを樹冠の上
部に集中分布させていた。これらの当年
シュートの特徴により，他の種の稚樹は，
被陰された低い空間から日のあたる高
い空間に葉群をもち上げることができ
る。 
 

(4) 一次枝成長のモデル化 
一次枝成長の質的な側面（当年シュート
を発生させるか否か）と量的な側面（ど
のくらいの質量の当年シュートを発生
させるか）はそれぞれ多少異なる要因の
影響を受けていた。当年シュートを発生
させる確率は，成長開始時における一次

枝の質量，一次枝の齢，一次枝の相対的
な高さ，一次枝先端における光強度，個
体内の最大光強度，一次枝先端光強度と
個体内最大光強度の交互作用の影響を
受けていた。一方で，当年シュートの質
量は，成長開始時における一次枝の質量，
一次枝の相対的な高さ，一次枝の角度，
個体内の最大光強度の影響を受けてい
た。一次枝先端の光強度と個体内最大光
強度の両方が一次枝の成長に影響を与
えていたことは，成長の分配をめぐって
一次枝の間に競争があることを示唆し
た。 
 

(5) 機能的・構造的植物モデルの開発 
一次枝を基礎とする機能的・構造的樹木
モデルを用いて，林分内における相互被
陰を考慮しつつ，一次枝・個体・林分の
光合成速度が計算できるようになった
（図 3）。 

 
図 3 機能的・構造的樹木モデルによっ
て計算された一次枝の光合成速度 

 
 小さなポリゴンの集合で構成された
個葉を基礎とする機能的・構造的樹木モ
デルを用いて，葉の相互被陰を考慮しつ
つ，個葉・個体の光合成速度が計算でき
るようになった（図 4）。 
 

 
図 4 機能的・構造的樹木モデルによっ
て計算された個葉の光合成速度 
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