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要旨：呼吸は、植物成長や二酸化炭素収支における消費、支出という概念で定義されてきた。しかし、広い意味で呼吸
はエネルギーと多様な物質の間の変換プロセスであり、防衛、適応、成長などの生態学プロセスそのものである。近年、
Metabolic Ecologyの提唱によって、こうした生態学プロセスを扱う境界領域研究が、地球環境研究のベースとして発展
しつつある（Sibly et al. 2012）。Metabolic Ecologyでは、個体呼吸を目的変数、個体サイズ（mass, 重量など）を説明変
数として回帰分析を行う。しかし、根を含んだ大型樹木全体の個体呼吸測定は困難なため、葉、幹、枝、根の一部の測
定値から推定する場合が多い。個体呼吸を正確に評価するため、Mori et al.（2010）はシベリア亜寒帯林から熱帯林に
おいて、実生から巨木を材料に個体重量幅 10億倍で根を含む樹木全体の個体呼吸を実測した。その結果、個体重量と
個体呼吸の間には両対数軸上で上に凸の傾向がみられ、これを実生側の傾き 1と巨木側の傾き 3/4の単純べき関数を 2

本の漸近線とした混合べき関数でモデル化した。徐々に変化する 2つの傾きは、Reich et al.（2006）の傾き 1とWest et 

al.（1997）の傾き 3/4の双方の結果を支持した。亜寒帯林から熱帯までの多様なバイオームの各森林において、最小か
ら最大個体サイズまでの実測から得たこのモデルは、植物個体呼吸とその重量が持ちうる網羅的な範囲を示すと考えら
れる。こうした植物個体呼吸の意義について、幅広い視点から解説を試みたい。
キーワード：メタボリックスケーリング、個体生理学、個体呼吸、混合ベキ関数

特集 2 代謝スケーリング理論：個体生理と生態系をつなぐ統合的アプローチ

個体呼吸と生態系はつながるか

　呼吸は生物成長における消費、支出のイメージが強く、
損失とさえ定義されることもあった。しかし、呼吸は様々
な物質とエネルギーの間変換プロセスであり、樹木の成

長、防御や適応など多様な生物現象を担っている。こう
した境界領域研究を進めるためMetabolic Ecology（Sibly 

et al. 2012, 本特集、小山ほか（2013）参照）が提唱され、
物理、化学、生物、医学分野の中の一つの重要科学課題
としてゴードン会議（Gordon Research Conference）に採
択され、ボストンで熱い議論がされている。採択された
約 200の課題はサイエンス誌ゴードン会議特集号に掲載
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される（八木 2011）。
　呼吸を測定する材料の単位には様々あるが、細胞、組織、
器官、個体、個体群、群集、生態系などさまざまな生物
界の階層構造の中で、これまでに研究対象となる機会が
少なかったのが個体であろう。一方で、個体を単位とす
る個体生理学の生物学的な意義は理解しやすい（Wagner 

2007）。しかし、樹木個体の重さの幅は実生から巨木まで
約 1兆倍におよぶため、個体重量の幅全域にわたり個体
呼吸を測定することは困難であった。また、地中に張り
めぐらされた根を含む地下部の呼吸測定には特に工夫が
必要となる。このため、個体レベルでの呼吸測定は小型
サイズの個体のみに限られてきた。
　森林生態系には、林縁やギャップなど時空間的に不均
一な物理環境（光、温度、水分など）が常に存在する。
このため、これに応じて生物環境も不均一であると考え
られる。これらの不均一環境に対し、樹木個体は形態的、
機能的な可塑性を持っている。その上、野外の植物個体
の形態、機能差には個体間変異の影響も含まれると考え
られる。こうした複雑な森林生態系の不均一環境を考慮
しつつ、小さいサイズから大きいサイズの個体まで多数
の個体呼吸を正確に測定すれば、修復力を持つ森林生態
系の動態を明らかにできると考えられる（Levin 1999）。
しかし、残念なことに樹木の成木個体における根呼吸は
これまでほぼブラックボックスにあり、推定せざるを得
ないのが現状であった。樹木個体の根の正確な呼吸評価
があって初めて、地下部の吸水、養分吸収能力と地上部
のガス交換能の間のバランスが個体として理解されるだ
ろう。また、個体機能の地上 /地下部バランスから個体群、
群集全体の機能制御への見通しも良くなるだろう。さら
に、個体が集合した生態系全体の構造と機能が温度、水分、
CO2濃度変動にどのような柔軟性で適応し、持続性を持
保持しているかを理解することにつながる（Price et al. 

2010；Mulder et al. 2012；Sibly et al. 2012）。
　個体生理学研究の意義について、2005年に空間生態学
を確立したとして京都賞を受賞したサイモンレヴィンの
著書 Fragile Dominion（Levin 1999）の邦訳「持続不可能性」
（レヴィン 2003）では以下のように指摘している。「現代
生態学者に残されているもっとも重要な課題は、生理学
的レベルで起こっている現象と生物個体の行動、そして
それらの相互作用の総体として実現される生態系の生産
性や復元性（Resilience）の関係を解明することにある」。
すなわち、個体生理研究から生態系機能の生産性、復元
性を明らかにすることが今の課題であると指摘している。
特に、時空間的に不均一な環境をどのように考慮するか

が課題である。
　植物個体呼吸は生態系機能を考える上で重要であるが、
市販の呼吸専用の測定装置はなく、個体全体の呼吸速度
を効率よく測定できないことが長年の問題であった。前
述したように、その代替方法として、巨大な樹木個体呼
吸を評価するために葉、枝、幹、根の各部分の測定から
個体全体を推定するのが一般的である。既製品の光合成
呼吸測定装置は個葉を対象にしており、その数値から個
体全体の呼吸を推定しなければならない。主に使われる
クランプオン・チャンバー（挟んだ葉の環境を制御して
光合成測定を行うチャンバー）は、葉を挟む構造で枝に
着いたままで葉の CO2交換能を野外で測定できる大きな
利点がある。一方で、構造上 CO2リークが問題となるこ
と が あ り（Pons and Welschen 2002；Rodeghiero et al. 

2007）、光合成速度よりもかなり低い呼吸速度だけを正確
に評価するには注意が必要である。基本的には、プラス
チック素材の CO2バリア性能は完全ではなく、低い呼吸
速度を正確に評価するには測定装置の素材に改良を加え
なければならない。さらに、大きな樹木の根を含めた個
体呼吸測定には多くの工夫が必要であり、これまで測定
の前例はなかった。このようなことから、Plant Physiology

などの主要なジャーナルでも植物個体生理（whole-plant 

physiology）は重要キーワードではあるが、個体実測研究
は小型樹木に限られていた（Mori et al. 2010）。
　個体呼吸の推定の困難さには別な理由もある。樹木で
は樹冠上部と下部で枝葉の機能・形態の差は大きい（Iio 

et al. 2005；Koyama and Kikuzawa 2010；小山 2012）。これ
に加えて、樹冠内の水平方向にも枝葉の機能に差異があ
る（Iio et al. 2005；Yoshimura 2010）。また、枝の（重量当
たり）呼吸速度は、林内環境が比較的均質な同種同齢の
ヒノキ人工林の同一樹冠内でさえ 100倍程度も差がある
（Mori and Hagihara 1995）。これほど個体内部での部位に
よって呼吸速度に差があると、天然林の複雑な樹冠形の
樹木個体全体の呼吸速度を推定するための適切なサンプ
ルサイズを統計的に決定することは難しく（Hurbert 

1984）、無理な推定をするよりも個体全体を直接測定した
方が正確な値が得られるだろう。また、樹冠ギャップや
林縁などでは、横方向からの光で樹冠が片寄ったりする
など個体ごとの変動が高く、1枚の葉、幹、枝、根の一
部などの呼吸速度から大型樹木個体全体の呼吸の推定は
難しい。くわえて、厄介なことには、樹木種によっては
実生から大木で個体発生学的に形態や機能が変化
（ontogenetic transition）することが知られており、小型の
稚樹と成木の葉の機能や構造は同じではない場合もある
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（Ishida et al. 2005）。このため、稚樹の呼吸測定値をもち
いて成木で構成された森林生態系全体の呼吸推定をする
ことは、樹種によっては困難だろう。
　また、植物ばかりではなくフグなど海産魚類でも、個
体発生学的に繰り返し個体呼吸シフトがみられ、適応的
な意義が指摘されている（Yagi et al. 2010）。このように、
樹木や魚類など幅広い個体サイズで成長する生物は、成
長とともに個体呼吸スケーリングが変化するため、実生
や稚魚の測定だけで幅の広い成長に伴う個体呼吸の全貌
を推定するのは無理がある。すべての動物、植物におい
て個体呼吸を評価する最良の方法は、できるだけ幅の広
い個体サイズで個体全体をチャンバーに入れて直接測定
することであり、この方法を用いることで最も効率よく
正確な個体呼吸速度の値が手に入る。また、多数の個体
呼吸測定を正確に幅広く行うことで、個体ごとの変異性
や可塑性の幅を考慮できるようになり、群集、生態系の
柔軟性がどのように維持されているかを理解できるよう
になるだろう。
　様々な要因で柔軟に変化する個体呼吸は、どのような
制御を受けているのだろうか。表現型値（phenotypic 

value）は、遺伝子型（genotype）と環境（environment）
の両者の影響を受け、さらに、遺伝子と環境の相互作用
（genotype-by-environment interaction）によっても影響され
る（入江 2007）。個体呼吸の制御要因への理解は、生理学、
生態学など個々の分野でそれぞれ深まっている。しかし、
野生生物を対象にして、環境、ゲノムなどの要因を分離
して検討するには、野外での慎重な操作実験などの様々
な工夫が必要になる。
　このことを考えると、多数の要因の集合である植物個
体呼吸を、シベリアから熱帯域に分布する多様な植物を
対象にして、多数個体、幅広い個体サイズで正確に測定
することによって、植物個体が持ち得る個体サイズと個
体呼吸の全体像を俯瞰できるだろう。攪乱頻度の異なる
森林、林齢の異なる森林など多様な森林での測定を繰り
返すことで、これらが安定してその機能を保持するため
のロバストネス（Wagner 2007；浅島ほか 2010）を明らか
にすることができると考えている。ロバストネスは細胞
周期や蛋白質の安定性で議論される事が多い。しかし、
植物動物の個体で議論することで、生態系の環境変動に
対する応答機構や復元性の理解がさらに深まるだろう
（Levin 1999）。
　こうした理解は、育種・ゲノム組み換えなどで操作可
能な個体構造・機能の限界や生態学的な適応限界を知る
ことにつながると考えられる。さらに、全ての陸上植物

全体の個体呼吸がどの程度物理化学的な制御を受けてい
るかも明らかにできるのではないだろうか（Levin 1999；
Atkin 2010；Mori et al. 2010）。

生物個体における機能・構造の制御

　種子から巨木まで植物個体サイズの成長の幅は広く、
個体全体の生理学的な制御機構はほとんど未解明である。
しかし、近年ようやく器官レベルでの興味深い制御機構
が明らかになりつつある。最近、葉の器官レベルの形態
調節機構である補償作用（compensation）（葉の細胞数が
なんらかの遺伝子の異常で大きく減少した場合、その反
作用であるかのように葉の細胞が肥大することによって
葉の形が維持されるという現象）が発見された（Tsukaya 

2008）。この現象は、細胞の数と大きさが葉という器官レ
ベルで制御されていることを示す例として国際的に注目
されている。また、葉の大きさが、個々の細胞を越えた
多細胞レベルで制御されていることも、キメラ（同一個
体内に補償作用遺伝情報を持つ細胞と持たない細胞が混
ざった個体）を用いた実験で示された（Kawade et al. 

2010）。この結果は、器官レベル以上で起こる高次の制御
が個体内に隠れている可能性を示唆している。
　こうした現象とは独立に、ショウジョウバエは器官の
サイズをモニターして一定に保つ機構（total mass 

checkpoint）を羽の内部に持つとされている（Potter and 

Xu 2001）。植物でも、接ぎ木をしても「植物個体」とし
て根や葉の割合などは極端に変化せず、器官量の割合は
環境適応して成長できる範囲に留まっている。こうした
ことからも、直感的に器官、個体の構造・機能を一定に
制御するなんらかの個体全体の調節機構の存在が感じら
れる。これまでも、動物個体の機能調節には古くからホ
メオスタシスや免疫などの調節機構が知られているが、
植物ではこれらに該当する概念はほとんど無い。大きな
個体サイズ幅で成長する植物個体の機能・構造の制御は
まだブラックボックスのままと言っても良いだろう。
　様々な環境で植物個体成長を制御する個体呼吸はどの
ように調整されるのだろうか。森林生態系ではギャップ
形成など林内環境の変化に伴い、それまで被圧された樹
木個体の成長が再開する成長曲線の乗り換え現象（一種
の復元性）（Hozumi 1987）が見られる。人工林の間伐後
の成長回復もその一例である。復元性の原動力は、台風
などで枝葉が損傷を受けた場合に時間遅れで利用できる
非構造性の糖類、でんぷん等などの物質（carried-over 

carbon , mobile carbon）を構造性物質のセルロースなどに
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変換できることある（Kagawa et al. 2006）。攪乱が繰り返
し起こる場所の樹木体内には、こうした非構造性貯蔵炭
素量が多いようだ。以上のように、成長とはなにか、と
いう疑問への答えは植物によって異なり、全ての植物に
適応可能な説明を用意することは困難である。
　様々な生物の成長の中でも、魚類は他の脊椎動物とは
異なり、生まれた時と成魚時の個体サイズ差が大きい（本
特集、八木ほか（2013）を参照）。樹木も同様に数ミリグ
ラムの実生が数十トンにまで成長する。魚類のなかで、
マグロはその個体重量で 10の 9乗倍、樹木では 10の 11

乗倍以上にまで成長する。魚類と樹木を単純に比較はで
きないが、魚類も樹木も個体サイズが大きく異なれば環
境から受ける影響の大きさも異なるだろう。こうした成
長差の大きな生物で、個体呼吸がその成長過程において
様々なシフトを示す点は個体レベルでの環境適応として
興味深い。今後は、個体内での器官どうしの呼吸のバラン
スなど、個体全体での生理的学研究を進める必要がある。

植物個体呼吸の測定

　これまで、私たちの先輩は IBPの時代（1965-1974に行
われた生物生産を中心課題とする国際生物学事業計画、
International Biological Program）から森林のバイオマス測
定を行ってきた。その一連の研究の中で、樹木個体全体
の呼吸を推定してきた（Yoda 1983）。さらに、私自身も
先輩たちの推定方法に改良を加えて個体呼吸の評価を試
みた（Mori and Hagihara 1991）。日本では、大型の樹木の
幹の太さや、枝位置による呼吸速度の違いに重みづけを
行うことによって個体呼吸を推定する独自の手法を発展
させてきた（Yoda et al. 1983；Mori and Hagihara 1988, 

1991）。この際に基礎となる樹形モデルとなったのが、パ
イプモデル（Shinozaki et al. 1964a, 1964b）であった。現
在も、Metabolic Ecologyの中心的な樹形モデルのベース
となっている（Sibly et al. 2012）。しかし、近年、生態系
の生産性の評価研究はタワーを用いた気象学的な CO2フ
ラックス観測が中心となり、樹木の構造と機能を組み合
わせて呼吸を評価する手法が使われる機会は少なくなっ
た。
　樹木の個体呼吸測定は一見困難に見えるが、コツをつ
かめば容易で、かつ、正確に行える。樹木のサイズに応
じた数種の大きさのチャンバーを準備し、内部にサンプ
ルを密閉して空気を十分に撹拌すると、内部の CO2濃度
は急速に上昇する。さらに、この個体呼吸測定装置は極
めてシンプルな構造であるため、野外測定に使いやすい。

チャンバーの空間に適度な量のサンプルを収容すれば、
図 1に示したように内部の経過時間と CO2濃度上昇の関
係は直線で回帰できる。この上昇速度の傾きから呼吸速
度を計算することができる。この方法で計算して個体呼
吸速度を知ることができれば、現場で過去の測定値と比
較、確認できる。測定は、材料を封入したのち数分で終
了する（図 1）。同じ個体重量であっても、樹冠の大きな
個体では高い呼吸速度が、葉の少ない枯死寸前の被圧個
体では低い呼吸速度となり、正確な個体呼吸の値を得て
いることを実感できる。大きな樹木個体は、グラップル（木
材などを掴むことができる重機、図 2）を用いてチャン
バーへの出し入れや秤量を行った。大きな個体は数回に
分けてすべての部分を約 9 m3のチャンバーに入れ、これ
らを足し合わせることで個体呼吸を測定できる。材料を
切断して測定する破壊法と立木のままチャンバーに入れ
る非破壊法を比べたが、双方の個体呼吸速度には差はな
かった（Mori et al. 2010）。破壊法では伐採、伐根直後に
材料に水をかけて樹冠下に置き直射光を遮って、さらに
通気性の高い黒いシートで被い、水分蒸発でサンプルの
温度が上昇しないよう留意しつつすばやく測定した。こ
のように、採取したサンプルは、丁寧に扱えば破壊的な
呼吸測定法でも問題はなかった。
　この方法で、同じ CO2センサーを用いて数 mgから樹
高 33 m、胸高直径 1 m、10トンを超える巨木までを測定
できるようになった。どんなに大きな樹木個体でも測定

図 1．閉鎖チャンバー内の CO2濃度の上昇速度の例。
 ダクトを付けた DCファンで（図 2上）チャンバー内の空気
を撹拌した。チャンバー内に十分な空間を確保しつつ高い
CO2濃度上昇速度を確保するために植物の呼吸はちょうど良
い CO2放出（呼吸）速度をもっている。この点では、正確
な個体呼吸測定は容易である。
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は可能である。チャンバー内部の空気循環を十分に確保
さえすればよい。こうした内部の空気循環に関する方法
も、環境調節の技術者から多くのことを学ばなければな
らなかった。さらに、チャンバー素材の CO2バリア特性
も非常に重要で、チャンバーを作る材料を一つ一つ確認
する必要があった。既製品の光合成呼吸測定装置のゴム
製 Oリングには CO2バリア性能が低いものが多く、CO2

が透過しやすい。小さな個体の低い呼吸を測定する場合
には、CO2がリークしないように装置に改良を加えるな
ど注意が不可欠である。また、内部の空気を攪拌するた
めには交流ファンでなく、直流ファンを使用すべきであ
る。なぜなら、熱発生の高い交流ファンでは内部温度は

上昇してしまい呼吸測定はできない。
　さらに重要な問題もある。どのような広がりの空間か
らどのようにサンプル個体を選択するか、森林の樹木の
個体サイズ幅は広く、かつ森林内には必ず時間・空間的
な環境の不均一性がある。何を比較するためのサンプリ
ングかを考えた上で、その方法や実験計画立案には十分
に注意する必要がある（Hurbert 1984）。この点で、スケ
ーリングを意識して比較する対象をそろえつつ議論する
必要がある。

植物個体呼吸スケーリングから統一性、 
多様性は見えるか

　Mori et al.（2010）では、多数の実生から巨木まで根を
含む個体呼吸と重量を実測した（図 2）。その結果、個体
重量と個体呼吸の関係は両対数軸上で全体が上に凸型の
傾向を示していた。図 3に示したように、多種のデータ
全体を実生から巨木まで眺めると、小さな個体では、個
体呼吸速度は個体重量に比例しており傾きが 1、個体が
大きくなるにつれて両者の関係は徐々に変化して、大き
な個体では傾きが 3/4となっていた。この研究では、個
体重量と個体呼吸の関係を 2本の漸近線を持つ混合べき
関数で近似した。
　この結果は、従来の 2つの仮説（West et al. 1997；
Reich et al. 2006）の双方を支持する結果であった。成長
曲線を考えると成長初期は線形要因により支配され、成
長が徐々に頭打ちに近づくと、逆数要因が支配的になり、
個体サイズと個体機能量の間には頭打ちの逆数式が予想
される（Hozumi and Shinozaki 1974）。このように、成長
を制御する要因が徐々に変化することは直感的に理解し
やすい。傾き 1から 3/4への統計上の変化は、実生で現
れた（Mori et al. 2010）。Atkin（2010）は、こうした上に
凸の混合べき関数でモデル化された個体呼吸スケーリン
グは、植物個体呼吸が物理化学制御を受けていることを
示唆するとしている。また、Enquist et al.（2007）も重力
の影響について触れている。従来の単純べき関数だけで
は十分に示し難かった物理化学制御の可能性が、混合ベ
キ関数で示されたのかもしれない。コケのような小さな
植物では通水組織は明確ではなく開放循環的である。こ
うした植物では、呼吸速度が植物個体重量に比例してい
るとするのは理解しやすい。また、植物個体が巨大な場
合には、重力に対抗して自立するため幹内部にリグニン
とセルロースで固めた呼吸をしない組織を大量に蓄積し
ており、個体全体では重量当たりの呼吸は低くなる。こ

図 2．樹木個体呼吸の測定風景。
 （上図）：やや小さなチャンバーで幹だけの呼吸を測定してい
る様子。内部に空気で膨張したダクトが見える。（下図）：根
は通気性の良い大型フレコンバックに細根も含めてチャンバ
ーに挿入する。このバックは秤量の際に都合がよく、チャン
バー内部を泥で汚さずに測定できる。重量物をチャンバーに
入れる際はチャンバーの底を内外から緩衝材で十分に保護し
た。ピンホールが 1つできると測定は不可能となるため慎重
さが必要である。事前のリークテストは重要である。重量の
重いサンプルの出し入れはグラップルが有効である。また、
根を掘る際にもグラップルでつかみ出す方法が材料を傷めな
い。パワーショベルは根を傷めるため推奨できない。
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うした現象は、系統に関係なく樹木全体に共通の性質か
もしれない。
　Mori et al.（2010）の測定の後、個体データ数を増やし
たが、当初期待していた系統別や生活形別の類型化は明
確にできなかった。根を含む個体呼吸を裸子と被子樹木
で比較したが、両対数軸（横軸個体重量、縦軸個体呼吸）
で実生から巨木まで幅広く比較した場合には両者の差は
大きくない（Mulder et al. 2012）。現在、詳細な結果は分
析中である。植物個体呼吸は系統間を通じてほとんど差
が無さそうだ。このことは、世界各地全ての植物において、
種にかかわらず、実生から大型樹木まで強い一般則を示
すことを示唆している。
　Mori et al.（2010）、Atkin（2010）が指摘するように実
生から巨木を幅広く見た場合、植物の個体呼吸は、重力
など、主に物理化学的に制御されているのかもしれない。
しかし、小さなスケールで見た場合には個体呼吸の制御
要因は別のものとなるだろう。どのようなスケールに焦
点を当てて、何を比較しようとするのか、この点を明確
にすることで生態系の機能制御の議論を整理できるので
はないかと感じる。

終　わ　り　に

　分野を超えて、環境変動下の生態系構造・機能の制御

メカニズムを理解することが必要だ。今後、この問題に
対してMetabolic Ecologyが重要な役割を果たしていくだ
ろう（Sibly et al. 2012）。また、代謝スケーリング（Metabolic 

scaling）に生態系ネットワーク（Ecological networks）、生
態化学量論（Ecological stoichiometry）が加わった幅広い
視点からの生態系多様性・機能研究の進展が期待される
（Mulder et al. 2012；本特集、福森・奥田（2013）を参照）。
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