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研究成果の概要（和文）：20年にわたり詳細に行なわれたヒノキ群落内全樹木の幹形状および樹高等の調査記録から、
幹形の形成とともに個体の樹冠がどのように発達するかを解析した。優占個体では樹齢とともに樹冠長が長くなり葉量
も増加したが、被圧個体では樹冠の枯れ上がりによって枯死に至るまで葉量が減少した。この樹冠枯れ上がりの長期過
程の個体間の違いが幹の形の個体間差の原因となることを解明した。この詳細な調査記録により、幹バイオマス成長速
度や群落の葉量（LAI)の年年変動を規定する気象要因を特定することも可能となった。

研究成果の概要（英文）：Processes of stem shape formation and crown development were analyzed using a 
data set of stem diameters measured at various stem locations and tree heights recorded for all the trees 
of a plantation of hinoki cypress (_Chamaecyparis obtusa_) collected over 20 years. Dominant trees in the 
stand increased crown length and leaf amount with age, whereas suppressed trees decreased crown length 
and leaf amount due to a rapid rise in crown-base height before they died due to among-tree competition. 
It was found out that this among-tree difference in the long-term process of crown development lead to 
among-tree difference in stem-shape formation patterns. Owing to the detailed dataset, meteorological 
factors affecting annual changes in stem biomass growth and the leaf area index (LAI) could be identified 
with high values of coefficient of determination.

研究分野：森林生態学
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１．研究開始当初の背景 
（1）Sumida et al. (2009)は、ダケカンバの
幹の長さと幹断面積との間にそれまで知ら
れていなかったシンプルなアロメトリー関
係（以下、"TTモデル"）が成立することを報
告した。樹冠基部の幹断面積を A、樹冠長を
A'、胸高の幹断面積をB、幹長をB'とすると、
A/A'=B/B'だったのである（図１左）。したが
って、A'、B'及び Bの実測値から樹冠基部の
高さ（枝下高）の幹断面積Ａを高い精度で推
定できた（図１右; Sumida et al. 2009）。 

 この結果は個体葉量の推定において重要
な意味をもつ。地球環境変動の研究に不可欠
の、リモートセンシング等による広域の森林
葉量の推定には、地上からの推定精度検証が
必要である。この検証法としてはアロメトリ
ー式を用いた林分葉量推定法が一般的であ
る。中でも樹形のパイプモデル(Shinozaki et 
al.1964)に基づく推定式は精度が高く、最も
汎用性が高い(ある森林の式を他の森林に適
用可能である)。その唯一の欠点は葉量推定式
の説明変数となる枝下高の幹直径を木登り
して実測せねばならないことだった。その難
しさのため、パイプモデルアロメトリーに関
するデータは、膨大に蓄積されているにもか
かわらずほとんど林分葉量の推定に使われ
ないままとなっている。 
 一方、図１の TTモデルの発見は、Ａの推
定に必要な測定値がすべて地上からの測定
作業で得られることを意味する。TT モデル
とパイプモデルアロメトリーの組み合わせ
により、未知の森林の葉量推定において新た
なアロメトリー関係を構築する必要がなく
なり、森林の葉量推定が劇的に簡便化される
はずである。 
 以上のように、TT モデルは応用的に非常
に有望であるが、その成立の一般性や生物学
的な成立理由については未知である。幹の形
状（長さと太さとの関係）に関しては、生理
的・力学的観点からの研究や幹曲線の研究分
野など国際的に多くの先行研究があるが、TT
モデルから理論的に導出される幹形状は従
前の理論による幹形状とは即座には整合し
ない。先行研究と TTモデルとの相互関係を
統合的に理解するには、幹の太り方が幹の位
置によってどう違うのか、樹高成長や枝下高
の枯れ上がりなどの樹冠動態は幹の形状形
成にどう影響するのか、を明らかにする必要
がある。 

（2）それでは、同じ幹内でも地上高によっ
て幹の太りがどう違うかをどう調べていけ
ばよいだろうか？枝下高の上下で幹の形状
が違うことは先行研究で知られていたが、現
実には成長とともに樹冠が枯れ上がり、枝下
高が上昇する。個体を伐倒し採取した幹円盤
の年輪解析から過去の幹形状を再現する方
法では、過去の枝下高を推定することは不可
能である。 
 連携研究者（宮浦）はこの目的に使用可能
なヒノキ林の長期毎木調査データ（以下「宮
浦ヒノキデータ」）を保有していた。このデ
ータは、樹高 H、枝下高 HB、高さ１ｍおき
の幹周囲長および枝下高の幹周囲長 GB を、
群落内の全個体に対し、20年にわたり毎年記
録したものである。これを使えば過去の枝下
高や幹の太りが時系列で追跡可能となる。そ
こで、研究代表者（隅田）と連携研究者は上
の問題に対し、このデータを本研究課題実行
に活用することを思いついた。 
 予備的解析のなかで、樹冠基部より下（樹
冠下）の幹の直径の成長が悪い被圧木などの
ような個体でも、樹冠内部の幹の直径成長や
樹高成長は比較的大きいということを見い
だした。その結果、ある地上高の幹の断面で
は、樹冠基部位置の上昇によってその地上高
が“樹冠内”から“樹冠下”に変わった年以
降に、あたかも直径成長が悪くなったように
年輪幅が狭くなるパターンが現れる。同一の
幹内でも、このような年輪幅の変化の現れる
年は地上高によって違う。樹冠基部の位置
(HB)が年とともに上昇するからである。幹縦
断面の形状はこのようなプロセスでできあ
がるはずである。すなわち、幹の部位別の太
りを樹高・枝下高の時間変化との関連で調べ
ることは、TT モデルの成立理由を説明する
だけでなく、幹全体の形状形成のプロセスを
生物学的に説明することに通ずるはずであ
る。 
 
２．研究の目的 
 本研究は、幹形状に対して単なる「あては
め」的な曲線式を求めるような研究とは全く
違っており、幹の形状形成に関わる要因を生
物学的・生理学的・生態学的に説明すること
を目的とした。この研究により、森林葉量の
推定作業が図１に示した方法で劇的に簡略
化でき、かつ他の森林でも適応可能となる理
由について科学的根拠を示すことができる。
さらに、たとえば北山林業に代表される、幹
形が完満な（＝円柱に近い）優良材を得るた
めの既知の林業技術に対して生物学的な説
明づけを可能にするなど、基礎・応用を含め
た樹木・森林に関わる研究分野に対する科学
的知見への貢献を目指した。以下に研究の目
的を具体的に示す。 
 
（１）幹の形状の形成過程の生物学的・生態
学的観点からの再考察  
 樹高成長、枝下高の上昇、および幹の部位

図 1 樹形の TT モデル. 



別の直径成長パターンを群落の全個体につ
いて解析し、これらの測度間の関連を生物学
的・生態学的観点から明らかにする。このこ
とは、幹の形状がどのような過程で形成され
るのかについて、樹冠動態を考慮にいれつつ
生物学的な根拠を与えることを意味する。 
 
（２）TTモデルの妥当性・一般性の検証 
 TT モデルが単に経験的に成立するのか、
あるいは成立に理論的な根拠があるのかど
うかを、（１）の成果を基礎として検証する。 
 
（３）他の樹種・森林における葉量推定法と
しての応用性の確認  
 熱帯～亜寒帯の様々な森林における既存
の調査データ等を利用して、様々な樹種・森
林において TT モデルが成立するかどうかに
ついて確認し、パイプモデルとの併用による
葉量推定法の可能性を吟味する。 
 
３．研究の方法 
 前述の宮浦ヒノキデータを用い、樹冠の上
昇を考慮した幹形状の形成過程の解析を全
個体に対してまず行う。このデータが非常に
詳細な測定項目を含むという利点を生かし
て、統計ソフトＲを用いた様々なデータハン
ドリング、一般線形混合モデル等による解析、
およびきめの細かいグラフ化による幹形状
の形成過程の分析を行う。次に、その結果を
基礎として TT モデルがなぜ成立するのかに
ついて生物学的・生態学的説明を試みる。最
後に、公開済・未公開の熱帯～亜寒帯の様々
な森林の伐倒調査データを収集しておき、TT
モデルとパイプモデルを利用した葉量推定
が世界中の森林において適用可能かどうか
について検討する。 
 主要な解析は研究代表者（隅田）が行い、
連携研究者（宮浦）とともに解析方法や結果
の妥当性を吟味した。 
 
４．研究成果 
（１）宮浦ヒノキデータから、個体の樹冠発
達とともに幹形がどのように形成されるか
を解析した。 
 

①優占個体では、樹冠基部の上昇速度よりも
樹高成長速度のほうが大きかったため、樹齢
とともに樹冠長（樹高と樹冠基部の地上高と
の差）が長くなり葉量も増加した。一方被圧
個体では樹冠基部の枯れ上がり速度が樹高

成長速度を上回り、枯死に至るまで樹冠長が
短くなり、葉量も減少した。中間的な個体で
は樹冠長および葉量は大きく変化しないま
ま樹冠全体が樹高成長とともに上昇した（図
２）。 
 一方、優占個体においても被圧個体におい
ても、樹冠内部の幹の直径成長は比較的良好
だった。しかし、樹冠基部よりも下側では、
優占個体と被圧個体との間で、直径成長速度
の幹に沿った変化パターンが大きく違った。
優占個体では、幹の地上高にかかわらず、樹
冠基部より下側の幹直径成長速度と樹冠内
の幹の直径成長速度とはほぼ同程度だった。
直径成長速度が同程度でも、幹は下側のほう
が太いので、断面積の成長速度は幹の下側の
ほうが大きかった。これに対し被圧された個
体では、樹冠基部から下側になるほど幹直径
の成長速度が小さくなった。特に、最も被圧
され測定期間中に枯死した個体では、樹冠基
部より下側の幹直径はほとんど成長してい
なかった。幹断面積の成長速度も下側のほう
が小さかった。以上の結果は、全個体・全測
定期間における統計処理によって得られた
ものである。 
 上述の結果は、樹冠基部の位置が、幹に沿
った直径成長の変化点であることを示して
いる。樹冠基部の位置は樹齢とともに上昇す
るので、同一個体の幹に沿った直径成長パタ
ーンも樹齢とともに変化する。さらに、樹冠
基部の上昇速度は個体の被圧の度合いによ
って違った。これらの樹冠基部上昇の長期過
程の個体間の違いが同一群落内の幹形の個
体間差の原因となることが明らかとなった。 
 
② 樹齢とともに個体葉量が減少した被圧個
体においても、樹高が成長していれば葉の更
新（新葉の生産と、葉の老化や被陰による古
い葉の脱落）が起こっていたはずである。新
葉が生産されれば、生理的な作用によって、
新葉のための通導組織を確保するために樹
冠内部の幹の形成層の細胞分裂も盛んに起
こると考えられる。一方、葉量が減りつつあ
るならば、樹冠下の幹内部には過去において
すでに個体葉量に見合った通導組織が存在
していたはずなので、通導組織増大のための
直径成長は樹冠下では必ずしも必要ないと
考えられる。これらのことが、被圧個体にお
いて、樹冠内部の幹の直径成長速度が良好で
あるにもかかわらず樹冠下の幹では直径成
長速度が小さかった理由であると推察した。 
 以上の結果は、林業施業において枝打ちに
より完満な幹を誘導する技術に対する科学
的根拠を示唆する。樹冠内部の幹は円錐に近
いため、樹冠下の幹を円柱形に近づけるには、
樹冠下の幹の上側の部分をより太らせる必
要がある。本研究で示したように、被圧され
た個体の幹の樹冠基部以下の部分では、下部
よりも上部のほうがよく太っていた。このよ
うな生物学的性質が、適度な枝打ちによって
幹を完満に近づける技術を説明できる。 

図２ 優占個体（左）、中間的な個体（中）、被圧個体

（右）の幹の縦断面形状の 20 年間の変化例．黒丸は各

年の樹冠基部の位置． Sumida et al. (2013)を改変 



 
③ 上の結果はまた、TT モデルがなぜ成立す
るかを説明する。幹は樹冠内の円錐に近い部
分と樹冠下の円柱に近い部分との組み合わ
せで構成されるが、この幾何学的組み合わせ
が TT モデルが成立する幹形を表現する式で
近似できるからである。すなわち、個体の樹
冠内が円錐形、樹冠下が円柱に近い幹形をも
っていれば、その幹の形は近似的に TT モデ
ルで近似されることが明らかとなった。 
 
（２）さらに、以上の結果をもとに、幹の胸
高位置（1.3ｍ）の直径(DBH)と樹高(H)との
関係を表すブラフ上において、個体の成長の
軌跡が個体の優占や被圧の度合いによって
異なること、その軌跡の個体間の違いにより、
任意の林齢における個体間のDBH-H関係を表
す曲線（アロメトリー）が林齢とともにグラ
フの右上方向にシフトする現象となって現
れること、を示した（図３；Sumida et al. 
(2013), Sumida (2015)）。 

 
（３）宮浦ヒノキデータを用いた解析を行う
なかで、樹木が成長しても樹冠内の幹が太る
ことで TT モデルの成立が維持される生物学
的メカニズムを説明する以下の仮説
(leaf-turnover priority hypothesis；葉群
更新優先仮説)が生まれ、Sumida et al. 
(2013)のなかで提示した。常緑樹・落葉樹に
関わらず、葉には寿命があるため葉を更新し
続ける必要がある。このため、幹の成長にお
いては、新葉生産に付随して起こる樹冠内の
幹の成長を最優先させる必要があるだろう、
とする仮説である。この仮説は（１）の結果
を説明する際に生まれたものであり、研究計
画作成時には予想していなかった。 
 この仮説の検証作業の一部として、北海道
大学北方圏フィールド科学センター札幌研
究林のアカエゾマツ人工林において、樹木の
枝や葉芽の生死などに関する野外調査や解
剖学的調査を行うこととした。アカエゾマツ
の一次枝（幹から直接出る枝）および二次枝
（一次枝から出る枝）の観察および当年生シ
ュートの観察から、上述の仮説と矛盾しない
結果が得られ、学会において口頭およびポス

ター発表を行った。この研究は現在も継続中
である。 
 
（４）宮浦ヒノキデータを使用すると、常緑
樹であるヒノキ林の葉量（LAI）および幹バ
イオマスの年々変化を過去に類を見ない高
い精度で推定できることが解析を進めるう
ちに明らかとなった。しかし宮浦ヒノキデー
タは Sumida et al. (2013)において公開した
ため、このデータを使用した研究のプライオ
リティーを維持するために、以後は当初の計
画を変更し、LAI および幹バイオマスの長期
変動に関する解析を行うこととした。なお、
以下に示す内容は解析を終了しているが、投
稿準備中であるため、支障の無い範囲での報
告にとどめる。 
 
① LAIは5～10年程度の長い周期を示しなが
ら 20 年間に 7.1～8.8m2m-2の間で変動した。
この LAI の年々変動は、個体間の競争プロセ
ス、特に、被圧個体の枯死に至る過程がゆっ
くりと進むことによって維持されることが
明らかとなった。また、予想に反して、LAI
が大きい年に幹バイオマス増加速度が大き
くなるわけではないことがわかった。さらに、
前年から当年にかけてLAIが大きく減少する
年は、個体葉量の年変動量の個体間差異に特
定のパターンが現れる事が明らかとなった。 
 
② LAI や幹バイオマス増加速度の年々変動
に関わる気象要因の特定を試みた。その結果、
各年の幹バイオマス増加速度およびLAIに対
してどの月のどのような気象要因が支配的
であるかを特定することができた。先行研究
では降水量よりもポテンシャル蒸発量（気象
条件によって定まる蒸発量の最大値）が樹木
の成長に関わる要因としてしばしば用いら
れるため、過去の気象データから月ごとのポ
テンシャル蒸発量を推定した。その結果、本
ヒノキ林は比較的冷涼かつ多雨な気象条件
下にあるため、ポテンシャル蒸発量は LAI 年
変動や幹バイオマスの成長に影響していな
いことがわかった。 
 以上のようなLAIや幹バイオマスの年々変
動とそれに関わる気象要因の解析は、個体の
成長過程を詳細に記録した宮浦ヒノキデー
タを用いたことで初めて明らかとなったも
のである。 
 
＜引用文献＞ 
① Shinozaki, A., Yoda,K., Hozumi, K., 
Kira, T.(1964) Japanese Journal of 
Ecology 14(4), 133-139. 
② Sumida, A., Nakai, T., Yamada, M., Ono, 
K., Uemura, S., Hara, T. (2009) Silva 
Fennica 43(5), 799-816. 
③ Sumida, A., Miyaura, T., Torii, H. 
(2013) Tree Physiology 33 (1), 106-118. 
④ Sumida, A. (2015) Tree Physiology 35 
(10), 1031-1034. 
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