
Ⅰ．はじめに

　近年地球温暖化に伴い森林の二酸化炭素吸収機能に注目が集

まっている。森林の一次生産力については１９６０～７０年代にかけて

精力的に研究が行われ，個葉の光－光合成曲線と群落内の光減衰

過程をベースとした推定モデルが発展した（Monsi and Saeki, 

１９５３； Hagihara and Hozumi, １９７７）。植物の葉は温度（Kusumoto, 

１９７８）や直前までどのような光環境であったか（Chazdon and 

Pearcy, １９８６）などの環境条件の違いにより同じ光強度でも異

なった光合成速度を示す。従って実際の林分では光－光合成曲線

のみでは説明しきれない光合成反応を示すことも考えられる。実

際，林冠上層では光強度が最大となる日中に葉の光合成能力が低

下する現象が報告されている（例えばMatos et al., １９９８ ; Ishida 

et al., １９９９）。Saito et al.（２００１）は葉面積の垂直分布と光－光合

成葉曲線で表される光合成能力の垂直傾度を組み込んだベースモ

デルで林分スケールの年間一次生産量を推定した。このベースモ

デルでは光合成速度が一定の光－光合成曲線できまると仮定され

ているが，光合成速度低下現象のあらわれる日中はそれに適した

光－光合成曲線を当てはめるよう修正することが必要である。光

－光合成曲線を表すパラメータのひとつである光飽和光合成速度

や暗呼吸速度がどのような環境条件によって変動するかを明らか

にすることにより，様々な環境条件に適した光－光合成曲線のあ

てはめが可能となる。

　本研究は照葉樹林の光合成生産力推定のためのパラメータ化を

目的として，葉の光合成速度および暗呼吸速度の一日の変動を調

べその変動を引き起こす環境要因について解析した結果について

報告する。

78

Kyushu J. For. Res. No. 56　2003. 3

林冠頂部の葉の光合成および暗呼吸の一日の変動と環境要因＊１

齊藤　哲＊２

　＊１　Saito, S. : Diurnal changes of the photosynthesis and dark respiration of leaves on upper canopy and environmental factors causing 
the changes 

　＊２　森林総合研究所九州支所　Kyushu Res, Center, For. & Forest Prod. Res. Inst., Kumamoto, 860-0862

齊藤　哲：林冠頂部の葉の光合成および暗呼吸の一日の変動と環境要因　九州森林研究　５６：７８－８１，２００３　照葉樹林の光合成生産力推

定のために葉の光に依存しない光合成能力および暗呼吸速度の変動をパラメータ化することを目的として，クスノキの林冠上層の葉を材

料に光合成能力および暗呼吸速度の一日の変動を調べ，その環境要因について解析した。暗呼吸速度は正午をピークとしたひと山型の変

動を示したが，光合成能力は午後の低下が著しかった。それら変動の主な環境要因として，光合成能力は大気水分条件，暗呼吸速度は温

度が考えられた。光合成能力は大気飽差（葉温における飽和水蒸気圧と現水蒸気圧の差）で変動の７８％が説明できたが，葉温を気温で代

用した飽差（気温における飽和水蒸気圧と現水蒸気圧の差）でも７２％の説明が可能であった。一方，暗呼吸速度の変動は気温の単回帰で

９１％，気温と直前１時間の積算光量の重回帰で９６％の説明が可能であった。これらの結果は林分光合成量推定モデルのパラメータ化に

とって気温でも変動を説明しうることを示唆した。
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Saito, S. : Diurnal changes of the photosynthesis and dark respiration of leaves on upper canopy and environmental factors causing 

the changes　Kyushu J. For. Res. 56：78－81, 2003　Diurnal changes of photosynthetic function and dark respiration（Rd）of the 

Cinnamomum camphora（L.）Sieb. were studied in connection with the environmental factors to parameterize these phenomena in a 

model that estimated photosynthetic production of the forest. The dark respiration showed nomo-modal changes with maximum at noon. 

The photosynthetic function was relatively high in the morning but decreased in the afternoon. The main cause of the changes was 

considered as the vapor in the air for photosynthetic function and as the temperature for dark respiration. The leaf-to-air vapor pressure 

deficit explained 78% of the variation of the photosynthetic function. The vapor pressure deficit in the air（difference between actual 

vapor pressure and saturated one at air temperature）also explained 72% of the variation of the photosynthetic function. On the other 

hand, the multiple regression analysis showed that the air temperature and the accumulated light intensity explained 96% of the 

variation of the dark respiration. Single regression analysis also showed that 91% of the variation of the dark respiration was explained 

by the temperature only（the air temperature or leaf temperature）.
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Ⅱ．方　法

　森林総合研究所九州支所構内のクスノキ（樹高約１４m）の約

１１mの高さについている健全な葉６枚を材料として使用した。葉

は林冠表面に出ていて直射日光が良く当たる位置のものを選んだ。

葉が自然に着葉した状態で携帯式光合成測定装置 LI －６４００（LI

－ COR社製）を使い，ガス交換速度を測定した。日変化の測定

は良く晴れた２００２年７月２３日に行い，６時から２０時まで２時間間

隔で自然条件での純光合成速度および暗呼吸速度（Rd＜０）を

測定し総光合成速度（Pg）を算出した。Pgの日変化を光－光合

成曲線から推定される値に対する割合（相対総光合成速度：

RPg）で表した。光－光合成曲線は非直角双曲線（Lambers et 

al. １９９８）で表し，７月２３日から９月１７日までに何回か測定したも

ののうち光飽和総光合成速度（Pgmax）の最大のものを使用した。

その間の光合成能力の季節変化の影響は比較的短期間なので少な

いと判断した。また，環境条件の異なる日を選び正午に Pgmax

（計１５日間）およびRd（計２０日間）を測定し，光合成能力（指標

として Pgmax）および Rdを変化させる環境要因との関係を解析

した。環境要因として光環境・温度・大気水分（ここでは大要因

と呼ぶ）を解析の対象とした。各大要因のなかの小要因として，

光環境は PFDの瞬間値（PFDi）と直前１時間の積算値（PFDa）

を，温度は気温（Ta）と葉温（Tl）を，大気水分は相対湿度

（RH）とふたつの飽差（W：葉温における飽和水蒸気圧と現水蒸

気圧の差，W'：気温における飽和水蒸気圧と現水蒸気圧の差）を

解析した。PFDa は５０m離れた庁舎屋上にて測定し，PFDi，Ta，

Tl および RHは LI －６４００でガス交換速度の測定と同時に記録し

た。ある温度T（℃）における飽和水蒸気圧 e（hPa）は以下の式

（１）により求め飽差を計算した（Buck　１９８１）。

　　　　　e＝６．１１２１Exp［（１８．７２９－T ／２２７．３）T

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　／（T＋２５７．８７）］　　　（１）

Ⅲ．結　果

　７月２３日の PFDi の日変化は正午をピーク（１７６９μmol m－２ 

s－１）としたひと山型を示した（図－１）。Pgは１０時にピーク

（１７．９μmol m－２ s－１）をもち以降漸減する推移を示した。Rdは

PFDiの推移と似て正午をピーク（１７６９μmol m－２ s－１）としたひ

と山型であった。RPg は１０時ころまで８７％以上と比較的高い値を

維持しているが，１２時に８０％未満となり以降時間とともに低下し

た。光合成能力が一日中一定（RPg が一日中１００％）と仮定した

場合，日積算総光合成量は約２６％の過大評価と推定された。また

日積算暗呼吸量は呼吸速度一定と仮定した場合，－５６％から＋

４６％の範囲の誤差を生ずると推定された。

　Pgmax と各小要因を直線で単回帰させるといずれも有為な直

線回帰を示した（表－１）。大要因のなかでは大気水分が大きな

決定係数を示した（表－１，図－２）。光・温度・大気水分の各

大要因内でそれぞれR２の大きかった PFDi，Tl，Wの３つの小要

因でステップワイズによる重回帰分析を行った結果，Pgmax の変

動を説明する変数としてWのみが採択された。またRdもすべて

の小要因と有為な直線回帰を示した（表－１）。大要因のなかで
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表－１．光飽和総光合成速度（Pgmax）および暗呼吸速度（Rd）と各小要因との関係を y＝ ax ＋ bで直線近似させた時の係
数（a，b）および決定係数（R２）

Table 1  The inclination（a）, interception（b）and coefficient of determination（R２）in fitting the relation between Pgmax or 
Rd and environmental factors to a regression line

RdPgmax小要因
factor

大要因
Environmental Ｒ２baＲ２ba

０．６５３１－０．６８３５－０．４２０１０．３４１６１７．２０７－０．９１８PFD a光環境

０．４１８－１．３７１１－０．０００８０．５７８６１６．６３７－０．００２６PFDilight

０．９１５６４．４８７４－０．１９１６０．４９４３０．０８６－０．４７３４Ta温度

０．９１１７４．５９５３－０．２００９０．５４８６３１．９８７－０．５１３８TlTemperature

０．６４４７－４．０８２９０．０４１５０．６５２４７．８４１０．１５８RH
大気水分

０．７６９６－０．７１９６－０．５９０２０．７８１１９．１５６－１．６８８９W

０．８７２３－０．４９１２－０．５２９４０．７２２４１８．８２６－１．５７４６W'Vapor in air

図－１．良く晴れた２００２年７月２３日の光強度（PFDi），総光合成速度（Pg），暗呼吸速度（Rd）および相
対総光合成速度（RPg）の一日の変動

Fig. 1　Diurnal changes of the light intensity（PFDi）, gross photosynthetic rate（Pg）, dark respiration 
rate（Rd）and relative gross photosynthetic rate（RPg）on a fine day（2002. July. 23）.



は温度の決定係数が大きく，TaまたはTl の決定係数は０．９１以上

であった（表－１，図－３）。同様に各大要因内でR２の大きかっ

た PFDa，Ta，W' の３つの小要因でステップワイズによる重回帰

分析を行った結果，Rdを説明する変数として PFDa と Ta が採択

され，以下の回帰式で表された（R２＝０．９６２）。

　　　　　Rd＝３．６９－０．１５PFDa －０．１５Ta　　　　　　（２）

Ⅳ．考　察

　光合成能力の変動を生じさせる主な要因として大気中の水分条

件が考えられ，Wのみで変動の約７８％の説明がつく結果であった。

これは大きな大気飽差が気孔の閉鎖を介して光合成速度を低下さ

せる一因となっているというこれまでの研究結果（Matos et al., 

１９９８ ; Ishida et al., １９９９）と大きな矛盾はない。Ishida et al. （１９９６）

は熱帯の林冠表層の葉で気温と葉温の差が最大で６－８℃にもな

ると報告している。しかし，本研究では直射日光がよく当たる葉

を使用し，太陽高度が一番高くなる正午に測定したデータを解析

したにも関わらず，葉温を気温で代用したW' でも光合成能力の

変動の７２％を説明できる結果であった（図－２）。一方，暗呼吸

速度の変動は温度が大きく影響していた。式（２）で表される重

回帰式では変動の約９６％を説明できる結果であったが，温度

（TaまたはTl）だけでも約９１％を説明できた（表－１）。生理学

的には気温よりも葉温のほうがより直接的にRdに影響してくる

（Kusumoto, １９７８）と考えられるが，今回の結果が示すように気

温でも十分Rdの変動を説明できた。林分スケールでの年間生産

量推定を目的とした場合，葉温の測定やそれを必要とするWの

モニタリングにはかなりの労力を要する。一方，気温の測定は比

較的容易であり，また気象台からのデータの入手も可能である。

林分光合成生産力推定を目的として光合成能力の低下現象および

暗呼吸速度の変動をパラメータ化するという視点からすると，葉

温を気温で代替しても変動のかなりの部分を説明できるという今

回の結果は有意義である。

　本研究の測定条件の範囲内ではPgmaxやRdは環境要因とほぼ

直線的な関係を示した。しかし，表－１に示された単回帰直線で

は，例えば０℃付近でRdが正の値をとるなど，矛盾も生じてく

る。Kusumoto（１９７８）が総光合成速度と温度の関係はひと山型
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図－２．光飽和総光合成速度（Pgmax）と大気水分（相対湿度：RH，水蒸気圧と葉温における飽和水蒸気
圧の差：W，水蒸気圧と気温における飽和水蒸気圧の差：W'）との相関関係

Fig．2　The relationship between the light-saturated gross photosynthetic rate （Pgmax）and the vapor 
in the air（the relative humidity: RH, the leaf-to-air vapor pressure deficit: W, the vapor pressure 
deficit in the air: W'）

図－３．暗呼吸速度（Rd）と温度（気温：Ta，葉温：Tl）の相関関係
Fig．3　The relationship between the dark respiration rate（Rd）and the temperature

（the air temperature: Ta, the leaf temperature: Tl）.



のカーブを描くと示したように，より幅広い環境条件下では

Pgmax や Rd と環境要因との関係は曲線的なものになると考えら

れる。今後はより幅広い環境条件でも適応可能な関係を明らかに

していく必要がある。
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