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研究成果の概要（和文）：ヒノキの樹形形成についてメタボリック理論との適合性の観点から解析した。葉面積がその
重量に比例するのに対して，非同化器官の表面積はその重量の0.8乗に比例した。また，非同化器官の表面積は葉面積
に比例した。この関係は樹冠内部では保持されたが，枝下の幹を含む個体全体では成立しなかった。これらのスケーリ
ング特性から，葉や非同化器官の表面積とバイオマスが全バイオマスに対して混合相対成長式によって表現できること
が導かれた。この混合相対成長式の適合性は，個体の呼吸に関するスケーリング特性と矛盾していない。

研究成果の概要（英文）：Scaring properties of woody organ surface area of Japanese cypress (Chamaechparis 
obtusa Endl.) was surveyed from the view point of metabolic ecology.  Surface area of woody organ was prop
ortional to the 0.8 -powered biomass, while leaf area was proportional to one-powered leaf weight. Further
more, leaf area was proportional to woody surface area. These scaling properties were held within crown, b
ut not in tree.  The universal model on area and biomass of each organ was derived as mixed power function
 of total biomass, which supports whole tree respiration measurements.
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 

 地球環境問題を背景に，生態系に吸収され
る二酸化炭素だけでなく，生態系から呼吸に
よって放出される二酸化炭素量に注目が集
まっている。最近，世界の予測シミュレータ
ーが活用し始めているのがＷＢＥ理論であ
る。1936 年，マックス・クライバーによっ
て動物の代謝速度（呼吸速度）が体重の３／
４乗に比例することが指摘され，数多くの科
学者がその理論的説明に挑戦してきた。そし
て，West，Brown，Enquest によって提案さ
れたメタボリックスケール理論（ＷＢＥ理論，
1997 Science）は，動物だけでなく植物の代
謝も３／４乗則に従うことを主張している。 

しかしながら，ＷＢＥ理論は枝分れのパラメ
ータを用いつつ，最適化の概念に基づいて作
られた演繹的モデルである。実際に３／４と
いう値は，分岐の際に逓減する枝の太さと長
さの違いから導出されたものであり，これが
フラクタル構造のなかで維持されなければ
３／４乗則は成立しない。そのためＷＢＥモ
デルに対して実際の計測データを用いて生
物学的な検証を重ねる必要がある (Hui et al. 

2007，J.Theor.Biol.,)。Enquest は葉におけ
る水分消費を活性の指標としてＷＢＥ理論
を支持する結果を提示したが，幹・枝から放
出される二酸化炭素については「単純ベキ関
数」によるＷＢＥモデルを修正した「曲線ス
ケーリング」が提案されている（Mori et al. 

2010 PNAS ， Kolokotrones et al. 2010 

Nature）。 

 

２．研究の目的 

 Mori et al. (2010，PNAS)は，成長過程に
おける物質分配の変化が曲線スケーリング
を導いているのではないかと考察した。経験
的に，個体重量に対する葉量の割合は成長と
共に落ちていき，葉量の個体重に対する関係
は１乗から３／４乗に変化することが知ら
れている。しかしながら，なぜ低下していか
なくてはならないのか，さらにその収束する
値が３／４である蓋然性までは説明されて
いない。本研究では同化器官と非同化器官の
形態的なスケーリングと，これらの量的バラ
ンスに基づき WBE 理論への検証を行う。 

 

３．研究の方法 

（１）基本的な考え方：重量と表面積のスケ
ーリング関係は，その物体の形態的特性を反
映する。厚みが一定の平板の表面積はその重
量の１乗に比例する。葉のように同じサイズ
のフラグメントが数を増すことによって，全
体の量を変化させるときも，表面積は重量の
１乗に比例する。一方で，棒状の円筒が長さ
だけを増大させる場合や直径だけを増大さ
せる場合には，それぞれの表面積は重量の１
乗あるいは 1/2 乗に比例する。また，球体の
ような立体が相似的にサイズを変化させる
とき，その表面積は重量の 2/3 乗に比例する。

フラクタル的に枝分かれをする枝や幹の表
面積の重量への依存性は不明であるが，これ
らの複合体であることを考慮すれば，1/2 乗
または 2/3 乗から 1乗の間をとるものと考え
られる。すなわち枝分かれをする非同化器官
のスケーリング特性は，その形態的な特性を

反映する。 
本研究では，スケーリング特性を検証する植
物種としてヒノキを選定した。ヒノキは極め
て小さな鱗片の枝分かれによって枝を形成
し，その分岐がフラクタル的であることが指
摘されているためである。スケーリングを検
証する方法として，異なるサイズの個体の供
試，供試個体のなかでの小枝，大枝，樹冠全
体，個体全体の各レベルでのスケーリング特
性を比較する（図１）。スケーリング特性が
レベル間で同一であれば，形態的特性が同一
である，すなわちフラクタル構造をとってい
ることが検証できる。 
（２）供試個体： 7 年生ヒノキ 15 個体（平
均樹高 2.2m，平均 DBH 1.3cm），44 年生ヒノ
キ 16個体（平均樹高 17.3m，平均 DBH 20.1cm），
76 年生ヒノキ 15 個体（平均樹高 21.4m，平
均 DBH 35.1cm）を供試した。フラクタル性の
検証のために，小枝と大枝はそれぞれ総計で
1180 本および 700 本をサンプリングした。 
（３）測定方法：7年生および 44 年生ヒノキ
については伐採によって，76 年生ヒノキにつ
いては樹木登攀によって調査を行った。幹の

図１ フラクタル幾何体におけるスケーリング特性 

樹木がフラクタル性を持つ場合，小枝，大枝，樹冠
または個体レベルで共通のスケーリング指数が得ら
れる。 
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図２ 樹木登攀調査によって求めた５個体の幹直径

の垂直分布（左）と１個体の枝直径の垂直分布（右） 



材積，表面積，現存量を，幹直径の垂直分布
から求めた（図２）。また全ての枝を対象に
着生高，枝長，枝径を計測した（図２）。さ
らに，それぞれの個体から小枝（２次枝），
大枝（１次枝）のサンプリングを行い，次の
手順に従い，重量と表面積の計測を行った。
まず枝を葉と枝に分離した。葉については，
絶乾後に重量を計測した。また大枝ごとに比
葉面積を求め，要重量から葉面積を推定した。
枝については，まず 5cm 以下の分岐を含まな
い端材に切り分け，端材の長さを 1cm精度で，
直径を 0.01mm 精度で計測した。端材形状を
円筒と見なして表面積を計算し，枝ごとに集
計した。また枝ごとに絶乾し重量を求めた。 
 樹冠レベル，個体レベルの器官重量および
表面積を次の手順で推定した。まず枝径から
葉重量，葉面積，枝重量，および枝表面積を
推定する相対成長式を，非線形最小二乗法に
基づいて作成した。次に枝径の垂直分布と推
定式から樹冠全体の葉および枝の重量と面

積を推定した。最後に幹の重量と表面積を加
えて，樹冠レベルと個体レベルの諸量を推定
した。 
（４）解析方法：実測を行った小枝と大枝に
ついて相対成長関係を解析した。このときの
相対成長係数は Reduced Major Axis 法によ
って決定した。樹冠レベルおよび個体レベル
のデータは推定値であるので，小枝と大枝の
スケーリングが拡張可能であるのかを目視
によって検討した。 
 
４．研究成果 
（１）スケーリング特性：図３に葉重量に対
する葉面積の関係を示した。枝ごとに比葉面
積は異なっていたが，両者の関係の相対成長
係数は 0.998 とほぼ１であり，線形的な関係
にあった。さらに枝で得られた関係は，その
まま樹冠レベル（＝個体レベル）でも適用可
能であった。すなわち比用面積による切片の
変動は枝レベル，樹冠レベルではほとんど影
響をしていなかった。 

葉重量に対する葉面積の関係
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図３ 葉重量に対する葉面積の関係 

丸，四角および三角は，それぞれ 7 年生，44 年生
および76年生のデータを示している。また青，緑，
オレンジおよび赤は，それぞれ小枝レベル，大枝レ

ベル，樹冠レベルおよび個体レベルを示している。
回帰式はRMA法によって求められた。 

枝幹重量に対する枝幹表面積の関係
log_AC[m2]	
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図４ 非同化重量に対する非同化器官面積の関係 

丸，四角および三角は，それぞれ 7 年生，44 年生
および76年生のデータを示している。また青，緑，
オレンジおよび赤は，それぞれ小枝レベル，大枝レ

ベル，樹冠レベルおよび個体レベルを示している。
回帰式はRMA法によって求められた。 

葉重量に対する枝幹重量の関係
log_WC[kg]	
  =

	


  -2.36624+1.345898*(x+2.00397)
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図５ 葉重量に対する非同化器官重量の関係 
丸，四角および三角は，それぞれ 7 年生，44 年生

および76年生のデータを示している。また青，緑，
オレンジおよび赤は，それぞれ小枝レベル，大枝レ
ベル，樹冠レベルおよび個体レベルを示している。
回帰式はRMA法によって求められた。 

葉面積に対する枝幹表面積の関係
log_AC[m2]	
  =
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図６ 葉面積に対する非同化器官表面積の関係 
丸，四角および三角は，それぞれ 7 年生，44 年生

および76年生のデータを示している。また青，緑，
オレンジおよび赤は，それぞれ小枝レベル，大枝レ
ベル，樹冠レベルおよび個体レベルを示している。
回帰式はRMA法によって求められた。 



 図４に非同化器官重量に対する非同化器
官表面積の関係を示した。小枝と大枝をプー
ルしたデータから得られた相対成長係数は
0.822 であった。この値は 3/4 よりも若干大
きな値であったが，2/3から1の間にあった。
一方で，小枝と大枝から得られた関係は，樹
冠レベルに対しては拡張可能であったが，個
体レベルとはずれが生じた。すなわち小枝と
大枝の相対成長関係よりも，個体レベルの点
は下方にプロットされ，重量の増加に対して
表面積の増加は相対的に小さかった。個体レ
ベルの非同化器官は，樹冠レベルの非同化器
官に枝下の幹の部分が加わることによって
構成されている。枝下の幹はほぼ立体的であ
り，重量に対する表面積の増加は少ない。こ
のような形態的特性を持つ部分が加わるこ
とによって，すなわち枝の枯れ上がりが形成
されることによって，小枝と大枝の相対成長
関係が変化していると考えられる。 
 図５に葉重量と非同化器官重量との関係
を示した。小枝と大枝をプールしたデータか
ら得られた相対成長係数は 1.354 であり，ほ
ぼ 4/3 に等しかった。すなわち葉重量の増大
に対する非同化器官の重量の増加が大きく，
葉と非同化器官のバランスは後者に偏って
いった。一方で，この相対成長関係は樹冠レ
ベルまでは拡張可能であった。一方で，樹冠
レベルから個体レベルに移行する過程にお
いて，葉量はそのままで枝下の幹の重量が増
加するため，個体レベルでは異なる関係にな
っていた。 
 図６に葉面積に対する非同化器官表面積
の関係を示した。小枝と大枝をプールしたデ
ータから得られた相対成長係数はほぼ 1.1と
なったが，変動が大きいために，その値は 1.0
と有意には異なっていなかった。すなわち一
方で，この相対成長関係は樹冠レベルまでは
拡張可能であったが，個体レベルでは異なる
振る舞いをしめした。これは葉重量に対する
非同化器官の重量の関係において見られた
現象と同一のものであると考えられた。 
（２）樹冠内における全重量との混合アロメ
トリー関係：小枝レベル，大枝レベルおよび
樹冠レベルではスケーリング特性が同一で
あった。このことは樹冠レベルよりも小さな
レベルでは同一のデザインに従って枝分か
れが実現されていること，すなわちフラクタ
ル的特性を有していることを示している。 
 スケーリング特性としては，葉面積が葉重
量と比例関係にあり，非同化器官の表面積が
重量と 0.8 乗の関係にあった。さらに葉面積
と非同化器官表面積がほぼ比例関係にあっ
た。このことから葉重量，葉面積，非同化器
官表面積は比例関係にあり，さらに非同化器
官重量はこれらの 1/0.8 乗に比例することに
なる。したがって全重量：WT は葉重量：WL
と非同化器官重量：WC の和であることから，
次式で表される。 
 WT=WL+c1 WL1/0.8 
この式は全重量が，はじめ葉重量に比例し，

その後，1/0.8 乗に比例するという混合アロ
メトリーで表現されることを示している。す
なわち葉重量は全重量の 1.0 乗から 0.8 乗に
比例するように推移する。同様に非同化器官
重量は 1/0.8 乗から 1.0 乗に比例するように
推移する。また葉面積と非同化器官表面積は
葉重量と比例するので，葉重量と同様に 1.0
乗から 0.8乗に推移することになる（図７）。
樹木の呼吸量が葉面積や非同化器官表面積
に比例すると仮定すると，呼吸量もまた 1.0
乗から 0.8 乗に比例することになり，この演
繹は Mori et al. (2010，PNAS)による呼吸量
の実測から得られた経験的な複合アロメト
リーと合致する。ただし，Mori et al. (2010，
PNAS)のそれが個体全体を対象としているの
に対し，本研究のそれは樹冠レベルまでを対
象としている。今後，両者の違いについて理
論的側面と実証的側面から議論ができるよ
うにデータを集積する必要があるだろう。 
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図７ 全重量に対する諸量のスケーリング 

全重量に対する葉重量と非同化器官重量の関係が
上段に，葉面積と非同化器官表面積の関係が下段
にそれぞれ示されている。これらの値は全重量に

対して二つの漸近線を持つ複合アロメトリーによ
って示された。ここで図示された漸近線は全重量
が10^-3 から 10^-1の範囲，および10^1 から

10^3 の範囲で決定された回帰式である。 
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