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研究成果の概要（和文）：「樹木個体」は「環境適応、繁殖、進化の単位」であり、さらにその個体生理学的性質は森
林全体のCO2収支などを評価する重要単位でもある。一般に、「樹木個体」は孤立せず個体間競争のある森林を形成し
、「密度効果」によって、小個体は枯死し、大個体は成長拡大する。本提案では、林齢とともに密度減少する森林で個
体（根を含む）呼吸を直接測定し「個体呼吸-個体サイズの関係の時間推移」を明らかにする。さらに、この時間推移
を基に森林生態系全体の個体群構造（密度、個体サイズ頻度分布など）やCO2収支の時間推移を実測から検討した。

研究成果の概要（英文）： We report the dynamics of a magrove forest at Manko wetland. Based on the 
structural and physiological properties , we simulated forest dynamics for 50 years and compared these 
results to field data sets. In general, the ratio of the relative growth rate (RGR) to the relative 
mortality rate (RMR) is around 1.5 in the full-self-thinning phase. On the basis of the simulation 
results, we hypothesize that the RGR/RMR in the stands is greater than 1.5 in the pre-full-self-thinning 
phase from 0-6 years, is 1.5 in the full-self thinning phase from 7-27 years, and fluctuates in the 
post-full-self-thinning phase after 27 years.
 We developed a new method to directly measure whole-plant respiration within a 100000000000 fold range 
of individual mass. Using results of about 600 individuals, we statistically rejected all simple-power 
functions. Instead, metabolic scaling can be better described statistically with a mixed-power function.

研究分野：森林圏科学

キーワード： 個体生理学　metabolic scaling　呼吸　二酸化炭素収支
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１．研究開始当初の背景 
生物個体群の密度効果に関する 3/2 乗則

(Yoda et al (1963))は日本発の輝ける「法則」
として海外書籍（JH Brown 編著、Scaling 
Biology(2000)）や生態学教科書にも多数紹介
され、今も引用件数は多い。英国生態学会７
５周年年会でも重要概念とされた。現在も、
この法則の検証を試みる論文が欧米を中心
に多数あるが、十分な生理学的メカニズム解
明には至っていない。 
一方、「個体代謝と個体サイズ関係」を理
論的に説明する「個体代謝理論」がある。主
要説であるＷＢＥモデル（West, Brown, 
Enquist Science 1997）（2004年環境・生態
の世界引用数トップ）はパイプモデル
( Shinozaki, 1964)がベースの「単純べき関数
モデル」である。ＷＢＥモデルはマックス・
クライバー法則「個体呼吸は個体重量の３/
４に比例」の説明を試みるものであるが、実
証データが少なく、現在も議論がネイチャー、
サイエンス、アメリカ科学アカデミー紀要な
どで続いている。PB Reich(Nature, 2006)は
「個体呼吸は重量比例する」としたが個体サ
イズ幅は小さく、推定でしかない。これらに
対しMori et al.（アメリカ科学アカデミー紀
要, 2010）はシベリア～熱帯の 271個体を 10
億倍の個体重量幅で実測した。この[根を含む
実生～巨木の完全実測]を元に、これら主要説
を２本の漸近線として統合した生物学的に
合理的な「混合べき関数モデル」を発表した。
この論文は 2010 年ゴードン国際会議で
Brown, Westらから「代謝理論」の進展に貢
献したと評価された。これを機に、従来の「単
純べき関数の法則」の再構築が始まった(C. 
Price, Tansley Review, New Phytologist 
2010)。 
以上の様に、「個体群の密度効果」と「生
物個体代謝と個体サイズ」研究は未解決な部
分が多く、両者の隙間は十分に埋まっておら
ず、実証的な相互検証が急務である。特に京
都議定書以降、タワー観測による森林全体の
CO2収支推定研究が中心となり、CO2収支メ
カニズム解明のベースである成長理論や密
度効果に関係した「個体生理学的研究」は殆
ど進んでいない。多くの CO2収支モデル研究
は個葉光合成・呼吸のメタデータ統合解析が
大半である。世界的に主流の有効手法とは言
え、個体生理学実測による確実なメカニズム
解明は遅れている。 
 
２．研究の目的 
我々は、密度効果研究の流れを受け継ぐ研
究グループのもとで個体生理学的研究をス
タートした。これまで根、枝、葉、幹から個
体全体の呼吸を推定し、樹木個体学的研究を
行ってきた。それを発展させて、根を含む樹
木全体で巾の広い個体サイズの個体呼吸測
定に至った。しかし、個体呼吸―個体サイズ
関係の時間推移は不明である。そのため従来
の研究を基盤として、さらに森林生態系の個

体群構造と CO2 収支の時間推移を検討する
本課題提案に至った。 
 
３．研究の方法 
実生から成木まで林齢の幅を大きくとっ
て調査地を設定する。これらの林分で個体呼
吸と個体サイズの時間（林齢）変化を明らか
にする。個体呼吸と個体サイズの関係の季節
変化も実験的に確認する。また各林分の個体
サイズ構成を調査してサイズクラス頻度分
布モデルなどを利用して、その時間推移を明
らかにする。 
この「サイズクラス頻度分布」と「個体呼
吸―サイズの関係」から、森林全体の呼吸量
を評価する。さらに時間軸方向での森林の個
体群構造（密度、個体サイズクラス頻度分布）
と CO2収支の時間に沿った変化を検討する。 
個体呼吸の測定方法は（a）Mori et al. 
(2010)を用いた。下記の図は個体呼吸測定チ
ャンバー内のＣＯ２濃度の上昇の例であり、
この上昇速度から呼吸速度を算出した。 

 
図―１．個体呼吸測定カスタムメイドチャン
バー内の CO２濃度上昇の例 
 
４．研究成果 
（１）森林構造の時間推移 
沖縄県漫湖のマングローブ林の森林構造
を「立木密度と個体サイズとの関係」を中心
に、長期モニタリングデータから森林構造の
時間推移を検討した。 
その結果、一般ロジスチック理論を基にし
て、3/2 乗則、密度効果を理論的に統合しつ
つ説明することができた。これらの理論統合
により、両者の相互関係が明らかとなった。 
しかし、一般ロジスチック理論による成長
曲線は基本的に変動環境に対応して成長曲
線は高い柔軟性をもっており、恒に乗り換え
現象を起こす。個体のλも最大値も環境変化
に応じて変化する。このような、ギャップ形
成にともなう環境変化などにより突発的に
起こる成長曲線の乗り換え現象と個体生理
学的な適応力の関係は十分には説明できて
いない。今後は、ここに森林生態系のレジリ
エンスのソースとなる個体生理学研究が不



可欠である。  
（２）個体呼吸スケーリングの時間推移 
従来の測定データ（Mori et al. 2010）に
加えて、林齢のことなるブナ２林分、スギ２
林分からそれぞれ約２０個体合計１００個
体の根を含む個体呼吸を夏季の成長期に測
定した。１林分からの測定個体数を多めに設
定することで樹冠閉鎖部だけではなく、林縁、
ギャップなどを含む時間空間的にヘテロな
環境に応じた個体呼吸を評価した。 
その結果、ブナ、スギの群落内の大個体で
必ずしも「個体重量当たりの呼吸」（以下、
ＲＷとする）は高くなかった。樹冠下の中型
個体のＲＷは低く競争で枯死する個体が多
い。一方、林縁やギャップ下の成長の遅い小
個体のＲＷはスギ、ブナともに各群落で高か
った。自己間引きのある群落では、樹木個体
サイズとＲＷの関係は両対数軸上で下に凸
の非線形で表現できた。すなわち、林内の時
間空間的に不均質な環境（林縁からの斜光、
ギャップ光など）で不定枝、不定根を持った
小個体のＲＷは優勢大個体よりも高く、必ず
しも競争による敗者とは定義できなかった。   
このように個体呼吸から個体間関係を検
討した場合には、従来の競争排他原理とは異
なる個体間関係が存在する可能性が示され
た。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図―2． 裸子植物と被子植物の個体重量 m（横
軸）と個体呼吸速度Ｒ（縦軸）の関係 
 図に示したように個体呼吸には、裸子と被
子植物の系統間にほとんど差が無い。この理
由は森林生態系など大型生態系では、常に存
在する不均一環境で個体呼吸が大きな可塑
性を持ち、この可塑性の幅が系統間の幅を吸
収するためでる（㉑ MULDER C, BOIT A, MORI 
S, et al. Distributional (In)Congruence of 
Biodiversity–Ecosystem Functioning. 
Advances in Ecological Research, Vol. 46, 
2012, 1-88.）。 
 
（３）機能、構造の時間推移の背景にある物

理化学制御について 
 樹木は重さにして１兆倍の劇的な成長を
する。しかも環境変動に応じて極めて柔軟な
成長曲線を選択することが可能である。 
樹木は柔軟な成長を保ちつつ巨大化する
方向に進化した。ここには陸上植物最大のジ
レンマ「CO2は欲しいが、乾燥したくない」を
解決する糸口が隠されていると考えらえる。
そのため、「CO2を取り込む地上部」と「吸水
する根」の呼吸を芽生え～大木まで丸ごと正
確に測定した結果を検討した。 
個体サイズが大きいほど地上呼吸に対す
る根への呼吸分配が有意に減少した。この理
由は、小個体は小さな変動環境でも水を失い
やすく、根への高いエネルギー分配が必要と
なる。一方、大個体は水を大量に保持するこ
とで、少ない根へのエネルギー分配で地上部
機能を支えられるためだろう。これは、グロ
ーバルな地域、系統間の差を超えた一般的傾
向であり、代謝は熱容量の大きい溶媒中に生
じる創発特性（emergent property）の一つ
であることからも推察される。結局、巨大化
への進化は創発特性から生じた自己組織化
の結果かもしれない。 
今後は、植物個体の成長や群落構造は物理
化学的な性質として検討することが重要で
あろう。これは、構成的システム生物学の情
報を取り込み樹木の生理生態学の再構築が
必要であることを意味する。Bnavar（ｂ） や
Atkin（ｃ）が指摘するように個体呼吸の制
御要因は、器官や組織レベルの制御とは異な
る物理化学制御が主要な要因なのかもしれ
ない。 
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