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総 説

落葉広葉樹の開芽と水移動*

近 藤 民 雄**・ 大 賀 祥 治***

抄 録

根 で吸収 され葉で蒸散 され る水 が樹幹 を上昇 す るための駆動力 の中心 は,成 長 期 で

は蒸散 が もた らす負圧 とされ てい る.し か し開芽 よ り開花が先行 す る落葉広葉樹 では,

開花 に必要 な水 は葉 がな いまま,し か も休 眠が まだ破れ ない早 い時期 か ら動 き始 める.

その際 の水移動 の駆動 力 は,や はり成長 期 と同 じよ うに蒸散 によ る負圧 であ ろ うか.

ここで は水移動 に関係 す る組織構造 か らみ た場 合,落 葉広 葉樹 は針 葉樹や常緑 広 葉

樹 と比 べて,ど のよ うな特徴 を持 ち分化度 か らど う位置づ け られ るかを先ず検討 した.

次 いで落葉広葉樹 の水の動 きを春 の活動 再開 を軸 と して検討 したのち,水 移動 の駆 動

力 と して,先 ず休 眠枝の蒸散 に よる負圧,つ いで木部液 の溶 質濃度 が もた らす正 圧,

最後 にAcerで 特異 的にみ られる冬期 の凍結 一解凍 サイ クルに対 応 す る負 圧 一正 圧 サ

イ クルの3要 因を と り上 げ,そ れぞれ について 概説 したの ち次 のよ うにと りまとめた。

休 眠枝で み られ るゆるやかな蒸散 はあ る大 きさの負圧 を生 じ,こ の負圧が根 か らの

吸水 や,樹 幹 での水上昇 の駆 動力 の主体 を な してい る.さ らに.BetulaやAcerで は,

この時期 にみ られ る木部液 の正圧が これ に加 わ り,水 移動 を助 け開花 に必要 な栄 養 素

の輸 送 に与 か って いる.こ の ほかAcerに 限 り,そ の固有 の凍 結 一解 凍 サ イ クル に 由

来す る負圧 一正圧 サ イクルがみ られ,春 先 の水移 動を 円滑 に して いる.

キーワー ド:落 葉 広葉樹,蒸 散,負 圧,水 移 動,駆 動力,休 眠枝,凍 結 一解凍 サ イクル

1.は じ め に

落葉広葉樹にはSαlixやBetulaの ように開芽に先立 って花をっけるものがあ り,ま た

PtUnusやMalusの ように芽立ちと花づきが同時に進んだり,あ るいは相前後 したりする

もの も少な くない.芽 立ちや花づきはそれぞれ葉芽や花芽のなかでの頂端分裂組織の活動

再開に始まるので,樹 木内の水移動はそれよ り一段早 い時期か ら再開 され,漸 次活発とな

り増大する水要求に対応する.こ こでは落葉広葉樹の開芽前の休眠期から休眠打破前後に

わたる樹幹内の水事情 に関する最近の知見をとりまとめた.始 めに水分生理の立場か ら針

葉樹や常緑広葉樹 と比較 した際,落 葉広葉樹の組織構造が示す特徴について,次 いで樹幹
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内の水の動 きと春の始動 について,最 後に水移動の駆動力と しての休眠枝の蒸散,根 圧

(正圧)お よびAcerで 特異的にみ られる凍結一解凍 サイクルについて,そ れぞれ述べて

みたい.

2.組 織構 造上 の特 徴

通水系を内蔵する樹幹について,通 水を直接担当する道管や仮道管を通水組織,樹 体の

支持に関係す る木繊維や仮道管を支持組織,さ らに放射細胞 に軸方向柔細胞を併せたもの

を生活組織 として,そ れぞれの概略値を針葉樹,落 葉広葉樹および常緑広葉樹に分けて示

したものが表1で ある.但 し針葉樹では仮道管が通水 と支持の二役 を担 うので,便 宜上折

半 した数字を括弧内に示 した.こ れをみると落葉広葉樹は通水組織,生 活組織ともに針葉

樹 と常緑広葉樹 との中間の値を示 し,通 水組織は針葉樹より小 さく常緑広葉樹 より大 きく,

生活組織はその逆になっている.

表1樹 幹組織の構成割合概略値
Table 1 Composition of the trunk tissue in various tree species.

針葉樹

落葉広葉樹

常緑広葉樹

一般に小さな通水組織で事足 りると共に,多 くの生活組織を持っ ものが環境 の変化に対

する適応性がす ぐれ,い わゆる進化 したタイプと考えられる.こ の点か らす ると落葉広葉

樹は針葉樹よりも分化度が進み,常 緑広葉樹よりも遅れた位置にあると言えよう.落 葉広

葉樹が比較的小さな通水組織であることは,通 水速度を左右す る道管 あるいは仮道管の直

径の大きさが常緑広葉樹〉落葉広葉樹〉針葉樹の順であること,お よび葉での蒸散の大 き

さがやはり同 じ順であること(KramerandKozlowski,1979c;Zimmermann,1983a)と

符合 している.

生活組織は保水や貯水といった水調節機能を持っほか,道 管および師管 と共 に樹幹内の

水循環系の構築に与 り,さ らに軸方向随伴柔組織にみられるように,そ の膨圧が道管内の

木部液の圧形成に直接関係するなど樹体の水分生理に深 く関わっている.

落葉広葉樹の通水組織の割合が常緑広葉樹と比べて高いのは,一 般 に落葉広葉樹の平均

樹高が常緑広葉樹よりも大きいことと関連するが,そ のほか通水組織が単 に水路 として役

立っだけでなく,別 に報告するように早春の活動再開への栄養素の輸送経路 として も機能

するためのようである.

広葉樹をその組織構造か ら分類する際,環 孔材樹種と散孔材樹種 とに二分することが多

い(畑 野 ・佐々木,1987b;小 見山,1991).こ こで も同様な分類を試みたが一定の傾向を見
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出す ことができず,む しろ落葉広葉樹 と常緑広葉樹 とで比較する方が適当であった.こ れ

は水分生理の面からすると,道 管の配列様式などを目安とす るよりも,蒸 散や通水 といっ

た目安のほうが妥当であり,着 葉の有無がこのような目安をっよく規定するたあと考え ら

れた.

3.樹 体 内の水 の動 き と春 の始動

一般に生立木の重 さの50%以 上が水であり,辺 材と心材に分けると心材の水が少ないこ

とが多い.従 って生立木の水は主として辺材,そ れ も樹皮 に近 い外方辺材に片寄 りなが ら

移動 している(KramerandKozlowski,1979f).こ の移動す る水の95%以 上が実 は単 に

樹体内を通過するだけで,最 終的には葉面か ら大気に向けて蒸散す る.樹 木が光合成反応

で炭酸ガスとの結合に利用する水は1%足 らずであり,樹 体の構成や樹体内の物質代謝 に

必要な量を加えても5%以 下とされている(畑 野 ・佐々木,1987c).樹 木 は樹体の維持 に

最小限必要な量の約20～30倍 の水を,光 の熱エネルギーを蒸散といった形を通 して効率 よ

く利用 して吸水 し,樹 幹上部まで上昇させ,さ らに蒸散させている.光 は樹木 にとって炭

素同化作用の立場にとどまらず,吸 水や水上昇の立場からも大 きな意味を持っことになる.

水の一日の動きをみると,日 の出と共に葉か らの蒸散が盛んになり後れて吸水が始 まる.

午後には蒸散が減 り,吸 水 もほどなく減 り始める.蒸 散 の変化にわずかに後れて吸水の変

化が続 くようである.蒸 散を制御 しているのは気孔開度で,気 孔 の開閉を左右す る要因と

して光,大 気湿度,風,土 壌水分などがある.光 照射 は蒸散を一時的 に規定 し,光 照射に

より葉の表面の飽和水蒸気圧上昇がもたらされ,葉 から大気への水蒸気落差が生 じる.こ

のため雨や曇天の日の蒸散は小 さく,従 って樹体の水移動 も不活発 となる.小 さな木の水

が大 きな木より朝早 くから動 き始め,夕 方動 きを緩あるの も早い.同 じ木でも東側の枝の

水が西側の枝より先に流れ始め,ま た樹幹の基部 と先端部の水の速さも同 じとは限 らない.

図1に その一例が示されている(Zimmermann,1983b)..翫 α厩鰍sは 環孔材で道管が太く,

流れが速い.Betulα は散孔材で細 く遅い.両 樹種 とも朝から光が増すと共 に速 くな り,午

後は光が弱 くなると共に遅れ,し かもその往復はヒステリシス曲線を描いている.こ れは

樹幹が水の動 きに応 じてある程度膨張収縮すること,お よび樹幹の道管以外 の組織がある

大 きさの貯水能を持っことなどのためである.ま た両樹種で基部の速度 と先端部 の速度 と

の関係が逆になっているが,こ れは樹幹の軸方向における貯水能の分布が両樹種で異なる

ためと説明されている(Zimmermann,1983b).

次に水の一年間の動 きをみると,Betula,Sαlix,POLPulusな どの落葉広葉樹の樹幹の水分

含量 は春の開葉の直前に最高値を示 し開葉が進み,引 き続 き夏の活発な蒸散を受けて漸次

減少 し,秋 の落葉期の前に最小値となる.落 葉すると蒸散が減少するのでやや増加する.

これか ら先気温の低下が続き,こ の期間の樹幹水分の経過を基準 として落葉広葉樹が二っ

のタイプに分けられる.土 壌温度が吸水を妨げるに到るまで水分含量が漸増するタイプと,

漸増 しないタイプとである.Betulα やSαlixな どの散孔材樹種は前者,FraxinusやUlmUS

のような環孔材樹種は後者とされている(KramerandKozlowski,1979g).こ れは散孔

材樹種では春の新生道管が秋まで閉塞が少ないまま機能 し得 るが,環 孔材樹種で は春の新

生道管が秋にはかなり閉塞 してしまい,通 水能の低下が激 しいためであるという.寒 冷地
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        VELOCITY IN TOP OF TREE  (m • hr-1) 

Fig. 1 Velocities in the upper and lower part of the tree in 
     Fraxinus and Betula during the course of one day.

図lF㎝ 鋭肱sお よびBetulα の基 部 と先 端 部 の一 日 の流 速 の

動 き[Zimmermann,(1983)よ り]

域では厳寒期に土壌のみな らず,樹 幹の木部液 も凍結す るのでわずか に異 なる.Acer

sαcchαrumに ついて落葉後樹幹水分は増え,50%に も達するが冬に向けてやや減少 し,1月

下旬から2月 の厳寒期に急減する.こ の急減は昼夜 とも凍結す る真冬 日の期間にみ られる

昇華脱水 によるとされ,こ の期間を過 ぎると気温が上が り吸水が始 まる とされている

(JohnsonandTyree,1992).従 って寒冷地域では落葉広葉樹 の樹幹水分について,落 葉

前 と厳寒期と2回 最小値がみ られることになる.

春の活動再開について,ま ず地上部の芽の活動開始 と地下部の根の活動開始 との関係を

みてみると,春 先に根の吸水が活発となる時期は寒冷地域では地上部 の活動再開よ りかな

り早い.例 えば,カ ナダでA.saccharnmの 開葉 は5月 上旬であるが,吸 水 は約3ケ 月前

の2月 上旬 に始 まるようである(TaylorandDumbroff,1975) .ア メリカ,バ ーモントで

は2月 の真冬 日の期間を過 ぎると,そ れを合図にして吸水が始 まるとされている(Sperry

etal.,1988).温 帯地域でも根の活動再開が地上部のそれより早 く始まる場合が多いが,先

行期間の長さは寒冷地域の場合よりかなり短 く,し かも晩秋 まで活動 を続 け全体 としての

年間の活動期間は長い(KramerandKozlowski,1979a).落 葉果樹 について も発根が開

芽に先行するものが圧倒的に多いが,カ キやクリのようにそ うでないもの もみ られ る(中

Jll,1988).

次いで伸長成長開始 と肥大成長開始 との関係をみると,落 葉広葉樹19樹 種について6年

間の継続観察の結果,環 孔材樹種では肥大成長の開始が開葉 に先行 し,散 孔材樹種では開

葉後一定期間 してか ら肥大成長が始まり,前 者は最低気温が,後 者は開葉か らの一定期間
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が 決 め手 の よ うで あ る とい う(小 見 山,1991).し か しQuercusの よ うな環 孔 材 樹 種 で は頂

芽 の 活 動 再 開 と形 成 層 の活 性 化 とが 極 め て同 時 的 で あ り,PoPulusな ど の散 孔 材 樹 種 で は頂

芽 が 動 き,続 いて 形 成 層 の活 動 が 始 ま る と され て い る(畑 野 ・佐 々木,1987a).ま た 一 方,

環 孔 材 樹 種 と してF昭 ∫勿πsを(AtkinsonandDenne,1988),散 孔 材 樹 種 と してAcerを

(DenneandAtkinson,1987),そ れ ぞ れ取 り上 げ て検 討 した結 果,従 来 の知 見 と異 な り両

樹 種 と も似 た よ うな経 過 を た ど り,開 芽 の 頃 が 道 管 形 成 の 拡 大 期 に あ た る と され て い る.

活 動 再 開 の指 標 と して 肉 眼 的 な芽 の ふ くらみ を と るか,細 根 の 発 生 とす るか,あ る い は分

裂 活 性 開 始 とす るか,い ず れ を採 るか に よ って も結 果 が 左 右 さ れ る.一 般 的 に は 多 く の 落

葉 広 葉 樹 に つ い て,開 芽 の前 に形 成 層 の 活 動 再 開 が あ り,先 ず 師 部 が 作 られ,あ る期 間 を

置 い て始 め て木 部 が作 られ る と 考 え て よ い よ う で あ る(KramerandKozlowski,1979b;

Sennerby-Forsse,1986).

4.駆 動力と しての休眠枝の蒸散

前 述 の よ う に根 か ら吸 収 され た水 は樹 幹 内 を上 昇 し,葉 か ら大 気 に 向 け て 蒸 散 す る.そ

の 際 水 を 吸 水 か ら蒸 散 まで マ ス フ ロ ー と して樹 幹 内 を上 昇 移 動 さ せ る駆 動 力 の 主 体 は前 述

の よ う に光 の 熱 エ ネ ル ギ ー を効 率 よ く転 換 し,利 用 す る葉 面 か らの 蒸 散 で あ り,実 体 と し

て は蒸 散 が も た らす 負 圧(張 力)と さ れ て い る(Kramer,1986f).蒸 散 に よ って 葉 の水 ポ

テ ンシ ャルが 低 下 し,根,あ る い は土 壌 との 間 に水 ポ テ ン シ ャ ル勾 配 が 発 生 し,こ れ が 蒸

散 流 の起 動 力 と な る.伸 び て い る木 の樹 幹 内 の水 は下 か ら押 し上 げ られ る と い う よ り も,

む しろ上 か ら引 っ張 り上 げ られ て い る.つまり 木 は根 に 押 し上 げ ポ ン プ を 持 っ と い うよ り

も,"蒸 散"と い う名 の 吸 い上 げ ポ ンプ を葉 に取 りつ けて い る と い うこ とで あ る.蒸 散 と い

うの は葉 肉 組 織 の細 胞 壁 の剥 き出 し表 面 か ら水 が飛 び 出 す こ と で あ り,飛 び 出 した 欠 損 分

を埋 め合 わせ よ う と,細 胞 質 や 隣 りの細 胞 壁 の水 が 引 き寄 せ ら れ る.引 き寄 せ られ る 水 の

動 きが 数 多 く集 ま り,つ い に張 力 を持 ち負 圧 を 示 す 流 れ とな り,葉 の 木 部 に 向 け て 枝 の,

枝 の木 部 に 向 け て の幹 の,そ れ ぞ れ木 部 液 の マ ス フ ロー を 作 り上 げ る.こ の よ う に成 長 期

の木 の吸 水 や,上 昇 の駆 動 力 の主 体 は葉 か らの 蒸 散 とみ な さ れ る が,伸 び を 止 め 葉 か らの

蒸 散 が期 待 で きな い休 眠期 の落 葉 広 葉 樹 で は,晩 秋 か ら冬 を 経 て 春 先 ま で の 間,そ の 代 謝

維 持 に必 要 な水 を どの よ うな駆 動 力 で 確 保 して い るの か 興 味 深 い.休 眠 期 の 水 移 動 の 駆 動

力 も成 長 期 と同 じ よ う に,蒸 散 に よ る負 圧 で あ ろ う か,特 に 開 芽 に先 だ って 花 を っ け る

Salixや,Betulα の よ うな樹 種 で は"芽 立 ち"よ り も,む しろ"花 づ き"の ほ うが よ り多 く

の水 や,栄 養 素 を必 要 と し(BachelardandWightman,1973;Lenton,1984),ま た モ モ

な どの 核 果類 の"花 づ き"時 の 水 要 求 は大 き い と され る ので(Loescheretal.,1990),落

葉 広葉 樹 の 休 眠 期 にお け る水 の 動 き,と りわ け そ の背 景 を な す 蒸 散 の 実 態 に 興 味 が 持 た れ

る.

休 眠 枝 の 蒸 散 は具 体 的 に は冬 芽 と,そ れ を支 え る枝 条 と,そ れ ぞ れ の 組 織 表 面 か らの ク

チ ク ラ層 蒸 散 の 合計 値 と見 な され る.開 芽 よ り さ き に 開 花 す るSαlixやPOPulusな ど で は

葉 芽 の 休 眠 中 に花 芽 はす で に動 き始 め て い るの で(BachelardandWeightman,1973),

休 眠 枝 の 蒸 散 と い って も,こ の場 合 に は葉 芽 は休 眠 中,花 芽 は活 動 開 始 時 の 蒸 散 と い う こ

と にな る.AcerやBetulα で は早 春 に メ ー プ ル シ ロ ップ や樹 液 の採 取 が北 欧 お よ び北 米 で 古
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くか ら実 施 さ れ,こ れ に関 連 して落 葉 広 葉 樹 の休 眠 枝 の蒸 散 に つ い て も言 及 さ れ て い る.

北 米 バ ー モ ン トで1月,Acerの 樹 幹 で か な りの 負 圧 が 観 測 され,こ の負 圧 は木 部 液 の 低 温

凍 結 が もた らす 昇 華 脱 水 に よ る こ と も考 え られ るが,や は り蒸 散 に よ る 負 圧 の よ う だ と さ

れ て い る(Sperryetα1.,1988).ま たAcerの 木 部 液 の ス ク ロー ス 濃度 は樹 幹 の上 部 か ら

の もの ほ ど高 いが,他 面 採 取 さ れ る木 部 液 量 は上 部 か らの もの ほ ど少 な い.こ の た め 実 際

の採 取 孔 の高 さ は厳 寒 期 の作 業 の容 易 さ を併 せ考 慮 して決 め られ て い る.こ こで 樹 幹 の 上

部 か らの もの ほ ど液 量 が 少 な い の は,上 部 ほ ど蒸 散 に よ る負 圧 が 大 き い た め の よ う だ と さ

れ て い る(MilburnandZimmermann,1986).こ の よ う に 蒸 散 に よ る負 圧 が 休 眠 枝 に 存

在 す る ら しい とす る事 例 は少 な くな いが,実 際 に蒸 散 の大 き さ は ど の 程 度 で あ ろ うか.ド

イ ッ北 部 で3月 上 旬,葉 芽 と花 芽 とを持 っBetulα の休 眠 枝(長 さ20cm,0℃)の10日 間

の蒸 散 量 と して28mlが 測定 され て い る(SauterandAmbrosis,1986).ま た 北 米 北 東 部

で3月 上 旬 か ら4月 中旬 ごろ まで,Acerの 休 眠 枝(絶 乾 重 量0.66kg,OoC)の 蒸 散 量 と し

て6(風 の 日),3.5(晴,正 午)お よ び1(真 夜)×10'5ml・min　 '・g・f・w"1が 報 告 さ れ

(MilburnandZimmermann,1986),そ の 他 や は り ドイ ッ北 部 で3月 中 旬,雄 花 を 展 開 中

のSαlix(長 さ110cm,直 径0.9cm)について 一 日 の 蒸 散 量 は 道 管 が 占 め る容 積 の約1/5

に相 当す る とさ れ て い る(Sauter,1980).

休 眠枝 の蒸 散 に は休 眠 の浅 い 時 期 と深 い時 期 とが あ り,ま た 同 じ深 さ で も休 眠 に入 る 時

と出 る時 と蒸 散 量 は同 じで はな い.前 述 の ドイ ッ北 部 で の3月 上 旬 のBetulα で は 木 部 液 の

pHが 弱 ア ル カ リ性 を 示 す が,す ぐに 酸 性 側 に 移 行 す る と い う(SauterandAmbrosis,

1986).蒸 散 が小 さ い厳 寒 期 に は木 部 液 の 動 き は にぶ く,そ のpHは 隣 接 す る 師 部 液pHに

近 い が,蒸 散 が増 す早 春 に は木 部 液 の動 き は増 し,そ れ と共 にpHは 酸 性 を と り戻 す と解

釈 さ れ る.落 葉 広 葉 樹 の休 眠 枝 の蒸 散 は,成 長 期 の葉 か らの 蒸 散 や 針 葉 樹 の 蒸 散 と比 較 し

た一 例 が 表2に 示 され て い る.

表2か らみ る と,休 眠 枝 の クチ ク ラ層 表 面 積 あ た りの 蒸 散 量 は成 長 期 で の 葉 面 積 の 蒸 散

量 の2～8%に 相 当 し,そ の絶 対 量 は針 葉 樹 で あ るテ ー ダマ ッの葉 面 積 あ た り蒸 散 量(冬 期)

表2休 眠期と成長期の蒸散量
Table 2 Transpiration rate during the dormant and growth stages.

Acer saccharum 

Liriodendron tulipifera 

Quercus alba 

Pinus taeda

*.........(Kramer et al ., 1979, p.437) 
**......(Kramer et al ., 1979, p.423)  
•.........per unit of twig and stem surface  
o.........per unit of leaf surface



落葉広葉樹の開芽と水6g

の約50～200%に 相当する.表2は もともと独立 した二っの表の数字を任意に一表に括 った

便宜的なものに過 ぎない.し かし蒸散の概略的傾向を知るには,あ る程度役立つものと思

われる.い ずれにしても落葉広葉樹の冬期の蒸散量 は過小評価 してはな らない大 きさであ

り,し たが って負圧 もまた無視できない大 きさといえよう.

5.駆 動力 と して の木部 液 の正圧

温帯の樹木で木部液が正圧になる場合 は少ない.し か し晩冬か ら初春 にかけて根はすで

にかなり活発になっているが,地 上部の芽はまだ動 いていない.つ まり吸水 はある程度進

んでいるにもかかわらず,蒸 散 はさほど進んでいない.そ ういった時期のAcerやBetula

等では木部液に正圧が観察 される.樹 幹 に傷をっけると出液がみ られるのは,こ のような

時期である.そ の際の正圧が道管内の木部液を上方に押 し上げて樹幹内の水移動を積極的

にすすめ,と くに蒸散がさほど厳 しくない時に木部液上昇の主 な駆動力 となるとされてい

る(Kramer,1986b).

木部液の正圧で最 もよく知 られているものに根圧がある.根 の中心柱 の木部へ先ず ミネ

ラル,あ るいは有機溶質が能動的に吸収され,そ の結果木部への水の流入が起 こり根圧を

生 じる.こ のように ミネラルや有機溶質の能動的吸収を前提 とするので,根 圧の発生 には

生 きた細胞の存在が必要である.道 管の周縁め生きた細胞内の ミネラル,も しくは有機溶

質がエネルギーを使 って道管内に運 び込まれ木部液の浸透濃度を高め,周 縁組織か ら吸水

して根圧を生 じ,こ れに土壌水が加わり,こ れが木部液を押 し上 げると解釈 される.前 述

のように根圧は通常正圧であるが,そ の大 きさは約2～3bar(最 高値)で それほど大きくな

い.時 期 としては晩冬から初春 まで,具 体的には1月 下旬 ごろか ら3月 下旬頃の開芽まで

の期間に限ってみられ,4月 上旬の開芽と共に急減 し,展 葉の頃には負圧に変わ っている.

根の中心柱の木部ヘ ミネラルや有機溶質が集積 しさえすれば,ど の樹種 でも根圧は発生す

ると言われているが(Kramer,1986e),実 際にはそうとも限らない.樹 種によって は根圧

が稀 にしかみられないか,あ るいは全 くみ られなかったりする.こ れ は根の木部液への溶

質分配が不充分な場合のほか,地 上部の蒸散が活発なために,生 じる負圧が根圧を上回 っ

たりするか らである.北 米マサチューセッツで60樹 種について 調べたところ,正 圧が観察

されたのはAcerを 含む5樹 種に過ぎなか ったという(KramerandKozlowski,1979d).

木部液の正圧は水移動の駆動力として働 くだけでなく,道 管 の閉塞の回復にも役立っと

される(Loescheretα1.,1990).木 部ガスや空気による道管の閉塞は強い負圧下で起 こり,

しかも通水能をいちじるしく阻害する(TyreeandDixon,1986).正 圧はこの閉塞を排除

し,通 水能を回復 させる.例 えばAcerについて 季節による道管閉塞を調べたところ,2月

の閉塞の大 ピークは3月 上旬の根圧で,8月 の閉塞の小ピークは10月 落葉後の根圧で,そ

れぞれ回復 したようである(Sperryetα1.,1988).そ の他休眠期の根系群の成長にも正圧

はプラスに働いている(MilburnandZimmermann,1986).こ のように根圧 に積極的な

生理的意義を認める考え方がある一方で,根 圧の生理的意義 に疑問を投げかけるもの もみ

られる(Kramer,1986c).そ れによると根圧の発生は根の木部にたまたま ミネラル,あ る

いは有機溶質が集積 したために生 じた偶然の結果であると理解すべきであり,従 って生理

的役割は予定されていないという考えである.い ずれに しても生理的意義の有無 とは関係
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な く現 実 に は正 圧 が観 測 され て お り,水 の 上 昇 は水 ポ テ ン シ ャ ル の 勾 配 に 従 って,木 部 内

に正 圧 が発 生 して い る.

木部 液正 圧 の年 間 の動 き と して は晩 冬 か ら初 春 の 期 間 に限 られ,一 日の 動 き と して は正

午 す ぎの 頃最 高値 とな り,そ の後 減 少 し深 夜 か ら明 け方 に最 小 値 を 示 し,ほ ぼ 気 温 の 経 過

に 平 行 す る(MilburnandZimmermann,1986).浸 透 ポ テ ン シ ャル(=一 φNsRT/V,

た だ し,φ 浸 透 係 数,Ns溶 液 濃 度,R気 体 常 数,T絶 対 温 度,V体 積)が 絶 対 温 度Tに 比

例 す るの で,こ の結 果正 圧 が 気 温 に 平 行 す る原 因 と推 測 され る.V=itisで は 日長 に よ って も

変 わ るの で,シ ュ ー トか らの シ グ ナ ル に よ り制 御 さ れ る と さ れ て い る(Andersenand

Brodbeck,1989).

根 圧 を もた らす ミネ ラル お よ び有 機 溶 質 について み る と,根 毛 を通 して 水 と共 に取 り込

ま れ る ミネ ラル よ り も,ず っ と多 くの ミネ ラル が根 の先 端 に近 い塩 類 吸 収 帯 を 通 して,吸

水 とは関 係 な くエ ネ ル ギ ー を消 費 して取 り込 ま れ る.こ の 取 り込 み は選 択 的 で あ り,一 般

に電 荷 の小 さ い もの ほ ど容 易 と され る.取 り込 ま れ た ミネ ラ ル は柔 組 織 を 通 して 木 部 道 管

 Betula

A cer

Fig. 2 Time course of stem and root pressurs in Betula and Acer.

図2BetulaとAcerの 幹 圧 お よ び 根 圧 の 経 時 変 化

[Kramer,(1986)よ り]
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内 に移 行 し蓄積 され るが,そ の 際 の プ ロセ ス は前 述 の よ う に エ ネ ル ギ ー依 存 と さ れ る.木

部 液 に は ミネ ラル の他 各 種 の 有機 化 合 物 が 溶 存 して お り,溶 質 と み な され る もの は樹 種 に

よ って一 様 で は な い.AcerやSαtixで は ス ク ロ ー ス,Betulα やPrnnusで は グ ル コ ー ス や

フ ラ ク トー スの よ うな 還 元 糖(Loescheretα1.,1990).V=itisで は 有 機 酸 お よ び ア ミノ酸

(AndersenandBrodbeck,1989),Mαlusで は ソル ビ トー ル(HansenandGrauslund,

1978)が そ れ ぞ れ有 機 溶 質 の主 成 分 と され て い る.

前 述 の よ う に 根 の 木 部 液 の 溶 質 濃 度 が 増 し,あ る い は 木 部 液 の 移 動 が 活 発 に な る と

(Kramer,1986d),そ れ に伴 って 中 心 柱 に水 が 取 り込 ま れ 根 圧 を 生 じ る が,正 圧 は根 に 限

らず 樹 幹 で も生 じ,こ の 場 合 に は幹 圧 とか 茎 圧 と呼 ばれ る.Acerで は幹 圧 と根 圧 と は関 係

な く そ れ ぞ れ 独 立 し て み られ,幹 圧 の 大 き さ は1.5～2.5barに 達 す る(Tyree,1983;

CortesandSinclair,1985).幹 圧 は熱 帯 地 域 の ヤ シ科 のPhoenixで も知 られ て い るが,温

帯 の 樹 木 で 根 圧 と関 係 な く幹 圧 を 生 ず る も の は極 あ て 少 な い よ う で あ る.従 っ てAcerも

Betutα も同 じよ うに早 春 の頃 樹 液 の採 取 が実 施 さ れ る が(Tyree,1983;井 口 ら,1985),出

液 の駆 動 力 は両 者 で 違 い,前 者 は幹 圧 単 独,後 者 は根 圧 と幹 圧 併 用 と い う こと に な る(図2

参 照).

6.駆 動 力 と し て の 凍 結 一 解 凍 サ イ ク ル

樹 幹 内 の 水 移 動 の駆 動 力 と して,前 述 の よ うに休 眠 枝 の ゆ る や か な 蒸 散 や 根 で み られ る

正 圧 を と り上 げて き たが,こ の ほかAcer固 有 の 水 分 生 理 現 象 が あ り,こ の 時 期 の 水 移 動 に

関 わ って い る.固 有 の水 分 生 理 と い うの は メ ー プ ル シ ロ ップ 採 取 時 の 出 液 の 機 構 に 関 す る

もので,木 部 液 の凍 結 一解 凍 サ イ クル が もた らす 正 圧 変 化 に 由 来 す る と こ ろ の 吸 水 一 出 液

サ イ クル の こ とで あ る.

カ ナ ダ の ケ ベ ック や ア メ リカ のバ ー モ ン トで は,早 春 の3月 上 旬 か ら4月 下 旬 に か け て

夜 間 気 温 が 下 が る と木 部 液 が 凍 結 し,翌 日気 温 が上 が る と凍 結 が融 解 す る.こ の解 凍 の 際,

Acerの 樹 幹 の 穿 孔 部 か ら木 部 液 の 滲 出 が み られ,こ れ が メ ー プ ル シ ロ ップ の 出 液 と呼 ば れ

る現 象 で あ る.こ の よ うに 出液 は木 部 液 の凍 結 一解 凍 の変 温 サ イ ク ル を 前 提 と す る の で,

凍 結 に至 らな い気 温 が続 い た りす る と出液 は起 こ らな い.幹 か ら切 断 した 枝 で も,あ る い

は枝 を落 と した幹 の小 丸 太 で も凍 結 一解 凍 サ イ クル を与 え る と,凍 結 時 に 吸 水 が,解 凍 時

に 出液 が み られ る.吸 水 や 出液 は樹 幹 に お け る木 部 液 の移 動 そ の も の で あ り,切 断 し た枝

で も吸 水 一 出液 サ イ クル が み られ るの で,根 圧 は関係 な い こ とが,ま た 枝 を 落 と した 幹 の

小 丸 太 で もみ られ るの で,休 眠枝 の蒸 散 も無 関係 で あ る こ とが,そ れ ぞ れ 分 か る.要 す る

にAcerで み られ る吸 水 一出 液 現 象 は も っぱ ら変 温 サ イ ク ル に よ る樹 幹 部 の圧 力 変 化 に 依 存

し,根 圧 も蒸 散 も直 接 関 係 して い な い とい う こ とが で き る.

A.PseudoPlatanusに つ いて,夜 間 の木 部 温 度 が0～-O.5。Cに 下 が る と凍 結 が 始 ま り,

氷 片 形 成 は 過 冷 却 状 態 の 一4～-6℃ で 活 発 と な り,昼 間 の 解 凍 は1～2℃ で 進 む と い う

(0'MalleyandMilburn,1983).凍 結 一解 凍 サ イ クル で み られ る木 部 液 の移 動 量 は木 部 の

水 分 含 量 に大 き く左 右 され る.A.sαcchαrumについて,樹 幹 含 水 率 が44%以 上 か ら33%

以 下 に減 る と,出 液量 は10ml/kg以 下 か ら45～50ml/kgに 増 え(JohnsonandTyree,

1992),ま た含 水 率 が60%以 下 で は凍 結 時 吸 水 が み られ るが,60%以 上 で は反対 に凍結 時 出
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液 が み られ る と い う い ず れ に して も樹 幹 含 水 率 の 低 い

こ とが 凍結 一解 凍 サ イ ク ル にお け る水 の 移 動 量 の 増 加 に必 要 で あ り,こ の こ と は 吸 水 一 出

液 の機 構 の 内容 と深 く関 わ って い る.

凍 結 一解 凍 サ イ クル に対 応 して 木 部 液 で 負 圧 一正 圧 の サ イ ク ル が み られ る.木 部 液 の 凍

結 は前述 の よ う に一 挙 に は進 まな い.一 部 で 氷 片 形 状 が 進 み な が ら,残 りの 木 部 液 に 負 圧

が 発 生 し,そ の 大 き さ はA.pseudoplαtαnusで 一〇.4bar(0'MalleyandMilburn,1983),

A.sacchαrumで 一〇.6～-0.8bar(Tyree,1983)と い う.解 凍 の 際 に お け る正 圧 の 大 き

さ はA.pseudoplαtαnusで 十〇.4bar(0'MalleyandMilburn,1983),A.sacchαrumで

+0.1bar,と き に+1～2barが 観 測 さ れ て い る(Tyree,1983).凍 結 一解 凍 サ イ クル は同 時

に木 部 液 の 温 度 曲 線 で 吸 熱 一発 熱 反 応 と して も認 識 され る.形 成 層 付 近 に熱 電 堆 を挿 入 し,

木 部 温 度 を経 時 的 に測 定 して 温 度 曲 線 を描 くと,夜3時 頃 一2℃ か ら,0℃ へ の 発 熱 上 昇 が,

9時 こ ろ0℃ 付 近 で の 吸熱 平 坦 化 が そ れ ぞ れ観 察 され て い る(Tyree,1983).木 部 液 が 負 圧

あ る い は正 圧 に なれ ば,そ れ に対 応 して 吸 水 あ る い は出 液 が み られ る.凍 結 時 の 吸 水 量 は

凍 結 速 度 で 決 ま り,ゆ っ くり凍 結 す る と多 量 の,速 い凍 結 で は小 量 の,そ れ ぞ れ 吸 水 が 進

み,そ の 量 は辺 材 の絶 乾 重 量 あた り2.0～2.5%に 及 ぶ よ うで あ る(Tyree,1983).な お 木

部 水 分 の 移 動 は凍 結 一解 凍 サ イ ク ル に限 らず,低 温 一高 温 の 変 温 サ イ ク ル で も み られ,そ

れ は夜 と昼 との 日周 期 性 に相 当 す る.つまり 木 部 液 の移 動 量 に は概 日 リ ズ ム が み られ,そ

の 極 端 な ケ ー スが 凍 結 一解 凍 時 の吸 水 一 出液 サ イ ク ルで あ る と も言 え よ う.凍 結 を み な い

変 温 時 の 吸 水 量 を1/3と す れ ば,凍 結 一 解 凍 時 の 吸 水 量 は 残 り の2/3に 相 当 して い る

(0'MalleyandMilburn,1983).凍 結 一解 凍 サ イ クル に よ る木部 液 の 移 動 は組 織 の 生 死 と

は関 係 の な い純 然 た る物 理 現 象 と み な さ れ て い る(MilbumandO'Malley,1984).一 方

出 液 の た め に は ス ク ロ ー ス を含 む重 糖 類 の 存 在 を 必 要 と し,し か も単 糖 類 は 無 効 と さ れ

(JohnsonandTyree,1987),さ らに道 管 に木 部 液 が,木 繊 維 に ガ ス体 が,そ れ ぞ れ 充 満

し局 在 化 して い る点 が特 徴 的 と も され て い る(Johnsonetal.,1992).

凍 結 一解 凍 サ イ ク ルが もた らす 木 部 液 移 動 の生 理 機 構 について は,い くつ か の 提 案 が な

され て い るが,ま だ コ ンセ ンサ スが 得 られ る まで に至 っ て い な い.と き に 永 遠 の パ ズ ル と

呼 ば れ た り して い る(MilburnandZimmermann,1986).古 く は呼 吸 の 際 放 出 され る炭

酸 ガ スが 細 胞 間 隙 に集 積 し,昼 は そ の圧 力 で 出液 が み られ,夜 は そ れ が 木 部 液 に吸 収 され

る と 共 に 収 縮 して 吸 水 が 進 む と さ れ て い た(KramerandKozlowski,1979e).そ の 後

MilburnとO'Malleyに よ りvapordistillationhypothesisが 提 案 さ れ て い る(Milburn

andO'Mally,1984).そ れ に よ る と凍 結 時 に は木 繊 維 の内體 壁 で 小 氷 片 形 成 が 進 み,冬 期

の霜 柱 成 長(icefilaments-formation)と 同 じよ うに,細 胞 壁 の 木 部 液 に 負 圧 を 生 じ,

ひ いて は道 管 内 の木 部 液 に負 圧 が ひ きつ が れ る.同 時 に 小 氷 片 成 長 は 木 繊 維 内體 の ガ ス 体

を圧 縮 し,生 じる正 圧 が 凍 結 時 の 出液 の駆 動 力 と して働 く と い う もの で あ る.し か し こ の

仮 説 で は ス ク ロ ー ス の存 在 の必 要 性 が無 視 さ れ て い る.い ず れ に して も凍 結 一 解 凍 サ イ ク

ル に よ る木 部 液 移 動 の 機 構 について は,な お 多 くの検 討 課 題 が 残 さ れ て い る.

(Milburn and O'Malley, 1984).

7.各 駆 動 力の水 移動 へ の寄与

よく知 られているように,植 物体内の水の移動は水ポテ ンシャルの勾配に沿 って進 み,
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水 ポ テ ン シ ャル を規 定 す る もの は圧 ポ テ ンシ ャル と浸 透 ポ テ ン シ ャル の2要 因 で あ る.木

部 液 の樹 幹 内 の移 動 について み れ ば,水 ポ テ ンシ ャ ルの 勾 配 は駆 動 力 そ の もの で あ り,そ

れ は圧 ポ テ ン シ ャル勾 配 と して の 負 圧 の 大 き さ と溶 質 濃 度 勾 配 が も た らす 浸 透 ポ テ ン シ ャ

ル差 とで決 ま る(Boyer,1985).い ま代 謝 活 動 の低 い休 眠期 の木 部 液 で は溶 質 濃 度 勾 配 は

小 さい と予 想 され,そ うで あ れ ば 木 部 液 の 移 動 は主 と して 圧 勾 配 に 支 配 さ れ る こ と と な ろ

う.

休 眠 期 の水 の動 き は成 長 期 に比 べ か な り遅 い ので,圧 力 の 実 測 値 も対 応 し て小 さ い と 予

想 さ れ る.実 際Acerについて 蒸 散 に よ る 負 圧 と し て0～-0.5bar(Milburnand

O'Malley,1984),溶 質 濃 度 に よ る正 圧 と して+0.1～+0.6bar(気 温1～3℃)(O'Malley

andMilburn,1983),凍 結 一解 凍 サ イ クル に対 応 す る負 圧 一正 圧 サ イ ク ル と して,そ れ ぞ

れ 一〇.6～-0.8bar及 び+0.6bar(Tyree,1983)が 観 測 され て お り,予 想 通 り数 字 は小 さ

く,そ の変 異 幅 は せ ま く水 移 動 の緩 慢 さを裏 付 けて い る.

成 長 期 の個 体 に つ い て 蒸 散 の 厳 しい と き は蒸 散 が もた らす 負 圧 が,蒸 散 が 緩 や か な と き

は溶 質 濃 度 に よ る正 圧 が,そ れ ぞ れ 水 移 動 の主 な駆 動 力 と さ れ て い る(Kramer,1986a).

Fig. 3 Time course of characteristics in xylem sap of a sugar maple (April 3).

図3サ トウカ エ デ 木 部 液 特 性 の 一 日の 動 き(4月3日)

[Milburnetα1.,(1986)よ り]
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休 眠 期 の 木 部 液 の 移 動 について もほ ぼ同 じで,蒸 散 が比 較 的 大 き く気 温 も高 い 昼 間 は蒸 散

に よ る負 圧 が,蒸 散 が 穏 や か で 気 温 も低 い夜 間 は溶 質 濃 度 に よ る正 圧 が,そ れ ぞ れ 駆 動 力

の中 心 を な して い よ う.昼 夜 の違 い の ほ か,Acerの 樹 幹 で 樹 高 に よ る違 い が み られ,負 圧

と正 圧 とが共 存 す る事 例 が 知 られ て い る(図3参 照,MilburnandZimmermann,1986).

木 部 液 の 圧 は気 温 と共 に変 化 し,樹 幹 の基 部 で昼 間 正 圧,夜 間 負 圧 が そ れ ぞ れ み られ,ま

た同 一 樹 幹 で 先 端 部 は昼 に負 圧 を示 し,基 部 の正 圧 との間 に圧 力 勾 配 を 与 え て い る.さ ら

に木 部 液 の 溶 質 濃 度 について も同 じよ うに先 端 部 と基 部 との 間 に濃 度 勾 配 が み られ,木 部

液 の流 れ は先 端 部 に向 けて 加 速 され て い る よ うで あ る.

ま たSαlixで は前 述 の よ うに 開花 が 開 芽 に先 行 し,そ の 際 栄 養 素 と して の 炭 水 化 物 や 窒 素

化 合 物 の 輸 送 は木 部 液 に依 存 す る とさ れ て い る(Loescheretα1.,1990).こ の 場 合 の 木 部

液 の 移 動 について,増 大 し始 め た蒸 散 に も とつ く負 圧 と,木 部 道 管 に お け る 高 い ス ク ロ ー

ス濃 度 に よ る正 圧 とが 駆 動 力 の 主 体 と され て い る(Sauter,1980).し か し一 方 落 葉 広 葉 樹

について 木 部 液 が 正 圧 で あ る こと は移 動 に プ ラス で は あ るが,多 くの 場 合,実 際 に 機 能 す

るの は蒸 散 に よ る負 圧 で あ る と もさ れて い る(Loesheretα1.,1990),や は り休 眠 期 の 水

移 動 の 駆 動 力 は主 と して 増 大 し始 め た蒸 散 に も とつ く負 圧 で あ り,Betulα やAcerで は こ の

時 期 の正 圧 が これ に併 せ 加 わ る もの と考 え られ る.な お前 述 の よ うに,Acerに 固 有 と され

る凍 結 一解 凍 サ イ ク ル の際 の負 圧 一正 圧 サ イ ク ル が,早 春 の 活 動 再 開 に 向 け て の 木 部 液 に

よ る溶 質 配 分 の た め の駆 動 力 と して 働 い て い る こ とは,そ の 高 い ス ク ロ ー ス 濃 度 か ら して

もうか が わ れ る(GregoryandHawley,1983).し か し凍 結 一解 凍 サ イ ク ル に よ る水 移 動

は 量 的 に 比 較 的 小 さ く,全 水 分 の1～2%に も 満 た な い と い う(Milburnand

Zimmermann,1986).凍 結 一解 凍 サ イ ク ル が持 っ水 分 生 理 上 の意 味 について は,な お 多 く

の検 討 が必 要 で あ ろ う.
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                           Summary 

   Negative pressure is produced by loose transpiration observed on a dormant shoots. This 

pressure acts mainly as the driving force of water absorption from roots and water uptake in the 
trunk. Moreover, positive pressure of sap solute observed in winter promotes water movement, 

contributing to nutrient translocation necessary for flowering in Betula and Acer. The negative

positive pressure cycle originating in the freezingthawing cycle characteristic of Acer species in 
early spring facilitates water movement. 

Key words : deciduous broadleaved tree, transpiration, negative pressure, water movement, 

driving force, dormant shoot, freezingthawing cycle


