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研究成果の概要（和文）：森林樹木は個体間の距離が大きく、林冠に達している個体同士の光獲得競争がどれだけ起こ
っているかはよくわかっていなかった。本研究では、一枚の葉が受ける光が自身の葉群と隣接個体の葉群を通過すると
考え、それぞれの割合を森林群落において二つの方法で定量化することを発案した。その結果、隣接個体の葉群を通過
する光の割合はおよそ50％前後であるということが明らかとなった。森林群落でも隣接個体との相互作用が小さくない
ことが明らかとなった。この成果は、森林樹木における光獲得のゲームのモデル化に利用でき、森林のCO2吸収能力の
将来予測に利用可能であると期待される。

研究成果の概要（英文）：In forests, distances between individual canopy trees are large and it is unclear 
the degree of interaction between individuals for light competition. In the present study, we evaluated 
the degree of interaction, which was defined as the fraction of light that penetrated through the foliage 
of neighbor individuals, using two methods. The results suggest that the degree of interaction in a 
forest is about 0.5, indicating there is a significant interaction in light interception between 
neighbors. This value is useful for modeling of game in light competition in forests, contributing to 
projection of CO2 absorption rate in future forests.

研究分野：植物生理生態学
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１．研究開始当初の背景 
 
 植物群落では、光をめぐる激しい競争が起
こっていると考えられている。多くの群落で
は、最下層の光環境は、最上部に比べて二桁
低く、耐陰性がない植物は生存することがで
きない。しかしそのような光獲得競争はあく
まで上層個体と下層個体の間の競争として
考えられ、充分光を受けることができる上層
個体の間の競争はあまり考えられてこなか
った。 
 一方、多くの理論モデル（Givnish 1987 
Am Nat, Sakai 1991 J Theor Biolなど）は、
最上層に達している個体の間で競争が起こ
っていることを仮定している。Hikosaka and 
Hirose (1997 Ecoscience) は群落光合成モデ
ルにゲーム理論を導入し、進化的に安定な葉
の角度を考察した (Evolutionarily stable 
strategy, ESS)。さらに Anten (2002 J Theor 
Biol)や Hikosaka and Anten (2012 Funct 
Ecol) は同様のモデルで進化的に安定な葉面
積指数を考察した。これらのモデルでは、タ
ーゲット個体が受ける光の強さが、ターゲッ
ト自身の葉の性質（葉量や角度）だけでなく
隣接個体の葉の性質の影響を受けることを
仮定している。隣接個体の影響が大きい状況
では、「群落の生産を最大にする性質」と「別
の性質をもつ個体より高い生産をもつ性質
（=ESS）」が大きく異なる。例えば、群落全
体の生産を最大にするためには、光合成が飽
和するような強すぎる光を下層の葉に分配
することができる垂直的な葉をもつ群落の
ほうが生産が高いが、個体間競争が存在する
と、そのような光をトラップできる水平的な
葉をもつ個体が有利になる。同様に、群落の
生産を最大にする最適葉面積指数（土地面積
あたり葉面積）よりも、ESS個体から構成さ
れる群落の葉面積指数のほうが大きくなる。
これらの理論は、最適な葉面積指数よりも実
際の葉面積のほうが大きいことをよく説明
するなど、単なる理論の世界に留まらず、実
際の植物群落の性質の定量的予測において
有用であると期待されている。 
 隣接個体の影響の大きさは、「ターゲット
が受ける光のうち、隣接個体を通過してくる
光の割合（以下η）」として定義できる（右
図）。η は 0 から 1 までの値をもつパラメー
タで、実測可能である。η は、隣接個体の葉
が混じり合う草本群落では高い値をもつと
予想され、オオオナモミ実験個体群を使った
実測例では、低密度群落で 0.7、高密度群落
で 0.85 と高い値をもつことが示された 
(Hikosaka et al. 2001 Funct Ecol)。しかしな
がら、後述するように ηの測定は必ずしも容
易ではないため、現在までこれが唯一の実測
例である。また、草本群落では高いと予想さ
れる一方で、森林樹木で高い値をもつとは信
じられていない。 
 
２．研究の目的 

 
本研究では、森林樹木におけるηの大きさを
簡便に測定する手法を開発し、森林樹木にお
ける個体間相互作用がどの程度大きいのか
を明らかにすることを目指す。 
 
３．研究の方法 
 
 上述したように、光獲得競争における個体
間相互作用の大きさ（隣接個体の影響の大き
さ）は、「ターゲットが受ける光のうち、隣
接個体を通過してくる光の割合η」と定義さ
れる。ηは以下の式で表される。 
 
ITj = (1–η)I0 exp(–KTfTj)+ηI0exp(–KNfNj) 
         式 1 
 
ここで I は水平面光強度、K は吸光係数、f
は最上部からの積算葉面積指数、下付の T、N、
0、j はそれぞれターゲット個体、隣接個体、
群落最上部の値、上から j番目の層を意味す
る。ηが大きいほど隣接個体の影響が大きい
ことを意味する。 
 ηの定量化は、ターゲット個体が群落内に
いるときの受光量と、ターゲットの周囲に隣
接個体がいないときの受光量を比較するこ
とによって可能になる。簡単のために葉が
100％光を吸収し、隣接個体とターゲットの K
や葉の垂直分布が同じであると仮定すると、
ターゲット個体が群落内にいるときの層nの
葉の受光量 ITn'と孤立しているときの受光量
ITon'は以下の式で表される。 
 
ITn' = K I0 exp(–KT f Tj)      式 2 
ITon' = K [(1-η) I0 exp(–KT f Tj) + η I0] 
 式 3 
 
ηの実測は、オオオナモミのポット群落を用
いて行われた。群落中にいる個体と、群落か
ら取り出して隣接個体がいない状態にした
個体の葉に感光フィルムオプトリーフを貼
り付け、受光量を測定した。ITn'と ITon'の違
いが大きいほど η が大きいということにな
る。 
 
実験 1 個葉受光量の測定によるηの定量化 
 オオオナモミ実験個体群で行った受光量
測定を森林樹木で行うことは、困難ではある
が不可能ではない。本実験では、ターゲット
個体の周囲にタワーを建て、隣接個体を伐採
して個体受光量を測定することにより η の
定量化を行った。 
 2013 年 9〜10 月に 30 年生ウラジロモミ林
にてターゲット個体を 3個体設定し、周囲に
タワーを建設した。オプトリーフを個葉に貼
り付け、数日露光することにより個葉の受光
量を定量化する。終了後、周囲の個体を伐採
し、再びターゲット個体の受光量を定量化す
る。以上の測定結果から式 2・3 を用いて η
を計算した。タワーは 1個体分しか購入でき



なかったため、一つの個体についてタワーを
構築し、伐採前後の受光量を測定したのちに
タワーを解体し、次の個体の測定を行うとい
う順に実験を行った。 
 
実験 2 光強度の空間分布と伐採の組み合わ
せによるηの定量法の開発 
 実験 1で行う測定法は頻繁に行うことがで
きる手法ではないため、より容易に η の定
量を可能にする手法を開発することを目的
とした。 
 タワーを構築した後、ターゲット個体の樹
冠の内部の様々な高さで光センサを用いて
光強度を測定した。ターゲット個体を伐採し
た後、同じ位置で光強度を測定した。この場
合の光強度分布は、式 1から以下の式にした
がうと予想される。 
 
ITj = (1 –η) I0 + η I0 exp(–KN fNj) 
          式 4 
 
伐採前の光分布は式1にしたがうと考えられ、
両者の連立方程式を解くことによって η を
計算することができると考えられた。 
 なお、針葉樹であるウラジロモミの樹冠は
円錐形に近いため、樹冠上部では相互作用が
低く、株では高いといった勾配があることが
想定された。そこで、η=a×F+b という一次
関数でηが位置によって変化するという計
算も行った。 
 
４．研究成果 
 
実験１ 
 3 本の木で測定を行ったが、3 本めの個体
では測定点のばらつきが式2でカバーするこ
とができず、近似曲線が収束しなかった。そ
こで残りの2個体についてのみ解析を行った。 
 個体 1では吸光係数 Kが 0.68、ηは固定し
た場合に 0.54 となった。ηを固定しない場
合は、η=-0.0077F+0.57 となり、固定した場
合と回帰曲線は大きく変わらなかった。 
 個体 2では吸光係数 Kが 0.98、ηは固定し
た場合に 0.40 となった。ηを固定しない場
合は、η=-0.0265F+0.51 となり、固定した場
合と回帰曲線は大きく変わらなかった。 
 
 
実験 2 
 この実験では3本とも近似曲線が収束した。
吸光係数は平均 1.35 と高い値となった。η
を固定した場合の平均地は0.67となったが、
式4はあまりデータにフィットしているとは
いえなかった。ηを固定しなかった場合は近
似曲線はよくフィットし、ηを固定しないほ
うが妥当であると考えられた。ηの値は、群
落光合成に大きな影響を及ぼす F＝1 のと
きの平均値が 0.36、Fがおおよそ中間の値で
ある F=0.3 の場合が 0.57 となった。 
 

まとめ 
 
 当初予想された通り、ηの値はオオオナモ
ミ群落で観察された値よりも小さいものと
なった。しかしながら、ηの値は明らかに 0
より大きく、個体間の距離が離れた森林樹木
であっても、受光量は隣接個体の影響を強く
受けることが明らかとなった。これらの結果
は森林樹木に対してゲーム理論を適用する
上で重要な情報となり、森林特性の環境応答
を予測精度の上昇に貢献すると期待される。 
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