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研究成果の概要：本研究課題では、従来測定不可能と考えられていた発芽直後の実生から直径

１ｍの巨木まで連続的な個体サイズで「根を含む全樹木個体の呼吸」を実測する方法を開発し

た。材料には、赤道～北極圏の森林植物帯の 64種個体数 271 個体の実生から胸高さ直径 1mの

巨木まで個体重量幅約 10億倍の個体の呼吸を実測した。その結果、小さな個体では個体呼吸は

ほぼ重量に比例で両対数軸上の傾き１、大きな個体では重量あたりの呼吸は小さく、傾きはほ

ぼ 3/4 であった。従来長期間用いられてきた単純ベキ関数式と比較した結果、これら１と 3/4

の異なる傾きの２本の単純ベキ乗式を漸近線に持つ、上に凸型の混合べき関数がより良いモデ

ルであることを統計的に示すことができた。本研究では、West, Brown, Enquist（以降 WBEモ

デルとする） (Science, 1997)がフラクタル関数によるネットモデルで提案する傾き 3/4の単

純ベキ乗式、と Reich(Nature, 2006)が提案する傾き１の単純ベキ関数、これら２つの主要な

研究成果を結合させる実測値を得た。両者が Nature誌上で議論してきたことに対して、本研究

では「実測値」から生物学的に合理的な新モデルを提案することができた。この式は個体発生

学的に実生から巨木まで個体呼吸の制御要因が変化することを示す。すなわち、小さな個体で

は傾きがほぼ１であり、個体呼吸は重量比例で、生物化学的な反応が主に個体呼吸を制御した。

大きな樹木では傾きは WBEモデルの 3/4 であり、樹木内のネットワークが主に個体呼吸を制御

する。これら両制御機構が引き合い、同時に共存することを示すモデルである。以上、世界初

の幅の広い多種類の根を含む樹木個体呼吸の実測から、生物学的合理性の高い新しい「個体呼

吸法則」を提案した。成果はアメリカ科学アカデミー紀要（PNAS(2010)）に印刷中である。 
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１．研究開始当初の背景 
 生物個体呼吸は「成長と生命維持ためのエ

ネルギー」を表す。「個体呼吸 R―個体の重

さ W 関係」は生物界の基本法則「メタボリ

ック・スケーリング研究」であり生物資源管

理など多岐にわたり応用価値の高い最重要

科学命題でもある。上記関係は単純べき関数

で示されるアロメトリー式「R=aW^b」を用

いて１世紀に渡り激しく議論されてきた。現

在、ＷＢＥモデル「ｂ＝３／４説」(Science, 

1997)が有力である。しかし、実測の少ない

数学モデルを中心に一般化することに多く

の非難があり、賛否両論の激論が継続してい

る。アメリカ、イギリス生態学会誌など主要

ジャーナルでも特集が組まれたことがあり

環境問題を背景にますます重要な研究課題

となってきた。 

これに対して、ミネソタ大学の PB Reich 

(Nature, 2006)は樹木の一部の呼吸測定から

「b=1」を推定し、これに対して 3/4 説を主

張するアリゾナ大 Enquist, サンタフェ研究

所の West 達は激しく反論した（Nature, 

2007）。しかし、彼らは個体全体の呼吸を測

定せず「数理モデル」や「推定」で研究を進

めており、推定には多くの仮定がおかれてい

る。また、多くの研究を元にしたデータベー

スも利用しており、測定方法の検討は十分と

は言えない。多数の生物、幅の広い大きさの

生き物を材料にした「植物個体呼吸実測」が

無いことが「論争泥沼化」の最大要因と我々

は考えた。 

２．研究の目的 

発芽直後高さ 1～2cmの樹木実生は数mgであ

るが、数百年後に約 10 億倍の樹高数十 m で

数 ton 程度の最大サイズまで成長し、個体呼

吸は個体サイズに関係して変化する。その関

係に、古くから多くの論争はあるが、最小～

最大サイズの連続した広い幅で個体呼吸を直

接測定した例は無い。本研究では、連続した

最小～最大サイズの樹木地上部全体を個体サ

イズに合わせて独自に開発した様々な大きさ

の装置に入れ、個体呼吸を直接測定した。ま

た、根全体も掘り出し呼吸を測定し、掘り出

しによる影響も評価する。可能な限り多くの

樹種を測定対象に、最小～最大個体サイズ幅

で「樹木個体呼吸(根を含む)と個体サイズの

関係」を解明するとともに、個体呼吸の生物・

物理学的な制御要因も同時に明らかにするこ

とを目的とした。 

 

３．研究の方法 

樹木の個体呼吸を測定する方法の開発から行

った。主に２つの方法を用いた。しかし、全

ての方法に統一した基本原理（閉鎖システム）

を用い、個体呼吸の算出方法も統一した。こ

れにより、測定方法が異なることで個体呼吸

の測定値に影響を与えることをさけることが

出来た。このことは正確な個体呼吸測定につ

ながった。（１）非破壊的方法：立木をそのま

ま外部からの光を遮断した暗チャンバーに入

れた。一部の測定では内部の温度を制御する

方法を用いた。これにより、個体呼吸の温度

依存性を確認した。日射の少ない場合は温度

制御装置の無い方法も用いた。測定時間が短

いため内部の温度が変動する前に個体呼吸を

測定できた。（２）破壊的方法：上記方法１個

体の測定に多くの時間がかかるため、大半の

個体は切断した材料を用いた。個体レベルで

切断の影響を１７個体で調べたが影響は全く

見られなかった。これは切断後から測定終了

まで時間が短く、切断箇所を最小限に留めた

ことも一因であろう。根は素早く出来るだけ

傷害を与えない方法で掘り出した。大型個体

は重機をもちいた。これより２００個体の根

の呼吸を測定することができた。実生から巨



 

 

木まで全てのサイズにわたり個体呼吸を測定

するために、２０種類以上のサイズのチャン

バーを用いた。大きな個体は根元周囲が４ｍ、

胸高直径が１ｍにも達した。この巨木全体を

全てチャンバーに入れて個体呼吸を測定し

た。また、チャンバーは自作したが、作成に

用いた材料はすべてＣＯ２バリア性能を確認

した上でチャンバーを作成し、作成後にリー

クテストを行ってチャンバー性能は確認し

た。チャンバーサイズ、内部に入れるサンプ

ルの形状に応じて内部の空気を攪拌する各種

性能のファンを用意して内部でＣＯ２が不均

質に上昇しないように留意した。 

 

図-1 DBH１ｍの巨木の個体呼吸測定 この

個体は数回に分けて測定した。枝、根、葉の

すべてをチャンバーに入れて測定した。測定

終了時に、切断直後の呼吸と比較して変化を

調べたが、切断の影響は無かった。チャンバ

ー作成に利用した資材はすべてＣＯ２バリア

性能を確認して、完成したチャンバーのリー

クテストも行った。手間に３つあるのがダク

トのある空気攪拌ファン。 

 

４．研究成果 

（１）測定方法の開発：実生から巨木まで、

根を含む樹木個体呼吸を比較的短時間で効率

よく正確に評価する測定方法を開発した。切

断による傷害の影響は、全く見られなかった。

これは、本方法の様に切断を最小限にし、測

定までに間に材料が乾燥したりしないように

一時的に冷暗所に保管することで解決され

た。（２）個体呼吸: まず、測定した個体呼吸

を従来の単純ベキ関数で近似して、従来の主

要なベキ関数と比較検討を行った。その結果、

「R = aW^b」において、地上部はｂ＝

0.849±0.025 個体全体では 0.839±0.020 とな

り、Reich (Nature, 2006)の傾き１と WBE モ

デルによる 3/4 ともに本研究の値と有意差が

あった。 

データの傾向を詳細に見ると両対数軸上で

全体として上に凸の傾向が見られるため、上

式のような単純ベキ関数の傾きと有意な差が

生じたのであろう。このため、単純ベキ関数

に代わる混合ベキ関数でモデル化を試みた。

本式と二次関数、上記単純ベキ関数の３つで

ＡＩＣを用いて最適モデル選択を行った結

果、下記混合ベキ関数が選択された。 

1/R = 1/(AW^m) + 1/(BW^n)  (m>n) 

２本の漸近線は以下の式で与えられる

R1=AWm   なぜなら 1 / (AWm) » 1 / (BWn)                       
R2 = BWn  なぜなら 1 / (AWm) « 1 / (BWn) .   
 
 

 
 
図-2 個体呼吸と個体重量の関係 実線は

混合ベキ関数によるモデル。 
 
この式の傾きＳは下式で求められる。 



 

 

S = dlnR/dlnW  

  =m[R2/(R1+R2)]+n[R1/(R1+R2)] 

W が大きくなると[R1/(R1+R2)] と[R2/(R1+R2)]

はそれぞれ０から１、１から０に動く、逆に

W が小さくなるとこの逆の動きになる。すな

わち、２本の漸近線の傾き m - n が相互に関

係しながら変化する。この式は個体発生学的

に実生から巨木まで個体呼吸スケーリングの

制御要因が変化することを示しており。極端

に小さな個体では生物化学的な反応が主に個

体呼吸スケーリングを制御する。これは PB 

Reich (Nature2006)が提案する重量比例の

呼吸スケーリングである。こうした小型植物

での呼吸制御要因は、やや複雑で微生物や実

生が発生する土壌要因など多岐にわたると考

えられた。一方、極端に大きな樹木では樹木

内のネットワークが主に個体呼吸スケーリン

グを制御し、これはフラクタル関数による傾

き 3/4 の WBE モデルである。  

 

図-3  混合ベキ関数の傾きと個体重量との関

係 破線は個体全体、実線は地上部を示す。

個体が大きくなると傾き 3/4 (＝0.75)に近く

なり、小さくなると１前後となった。 

 
通常は両者が引き合いながら制御されると考

えるのが自然であり、両者は同時に共存する

制御機構であるため、１世紀にわたりこうし

た傾向を見つけることできなかったのだろ

う。さらに、本研究では従来のデータベース

を利用することなく、測定方法を設計し、問

題点を確認しつつ、正確な測定を行った。こ

のことが両対数軸上での微妙な関係を発見の

基礎となったのだろう。従来のデータベース

の大半はクランプオン・タイプの葉を挟むス

小型チャンバー測定機器を用いており、この

機器は光合成測定に特化しており光合成より

も低い呼吸測定には不向きであることが多数

の論文でも指摘されている。また、樹液に溶

けたＣＯ２が樹木体内で移動するため、樹木

の一部から樹木個体全体の呼吸推定を行うこ

とは非常に困難であると考えた。このように、

多くの論文で使われるデータベースを元にモ

デル化することには慎重を要する。 

以上のように広い多種類の根を含む樹木個

体呼吸の正確な実測から、生物学的合理性の

高い「新しい個体呼吸法則」を提案した。今

後、資源管理、成長解析、生態系二酸化炭素

収支モデル、社会科学モデルなど多様な分野

の数理モデルを制約する重要な法則となるだ

ろう。 
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