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I．は じ め に

植物が光合成を行うためには，光と水が欠かせない。樹
木の場合，樹高が高くなるほど光獲得に有利な反面，根か
ら梢端部までの水輸送が困難になる。特に高木において，
垂直的な水輸送距離は数十 mに及ぶこともあり，長距離
輸送にともなう通水抵抗の増大や重力による静水圧によっ
て水輸送が制限される。さらに，日射量の多い梢端部では
大気飽差が高くなり，光合成に必要な CO２を取り込むた
めに葉の気孔が開くと，大量の水分が失われてしまう。こ
れらの要因によって生じる梢端部組織の生理機能低下は

「水ストレス」と呼ばれ，樹高成長の主要な制限要因と考
えられてきた（水分通道制限説，hydraulic limitation hy-
pothesis, Ryan et al.２００６）。樹高成長にともない増大する
水ストレスを克服することは，高木の生存戦略において重
要な課題である。一方，世界には最大樹高が１００mを超え
る樹種も存在する。このような「超高木」を対象とした生
理生態学的研究から，水ストレスに対する適応・順化反応
や，垂直的な水輸送の制限要因に対する補償メカニズムな
ど，高木の生存戦略に関する様々なメカニズムが明らかに

なりつつある（Ishii et al.２０１４; Koch et al.２００４; Woodruff
and Meinzer２０１１）。

樹高が高くなる種の多くは，降水量が多く，気温の変動
が少ない地域に分布している（Koch et al.２００４; Larjavaara
２０１４）。現存する個体の最大樹高が９０mを超える樹種は，
北米西海岸の針葉樹４種：セコイアメスギ（Sequoia sem-
pervirens），ダグラスファー（Pseudotsuga menziesii），シ
トカトウヒ（Picea sitchensis），ジャイアントセコイア（Se-
quoiadendron giganteum），およびオーストラリア南部の
ユーカリ属２種：セイタカユーカリ（Eucalyptus regnans），
ユ ー カ リ（Eucalyptus globulus）だ け で あ る（Tng et al.
２０１２）。これらの樹種が分布する北米西海岸およびオース
トラリア南部に共通する気候条件として，降水量が比較的
多いこと（１，０００mm yr－１以上），温帯の海洋性気候であ
ること（年平均気温７．０～１５．４℃），気温変動が少ないこ
と（年間気温差７．０～１９．７℃）があげられる。同様の気候
帯は南米やヨーロッパ西海岸にも存在するが，これらの地
域では，最終氷期における種数の減少など，生物史的要因
によって超高木が存在しないと考えられている（Larjavaara
２０１４）。日本においては，樹高日本一の秋田スギ（最大樹
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高５９m）が分布する東北地方の日本海側も，ある程度類
似した気候条件といえるだろう。さらに，降水量が多く，
台風の影響が少ないアジアの多雨林にも樹高５０m近い高
木種が存在し（Kenzo et al.２０１４），２０１６年にはマレーシ
アのサバ州で９０m近い個体が複数発見された。これらの
ことから，樹高が高くなる条件として，幹折れなどの樹冠
攪乱が少ない穏やかな気候条件と梢端部への水分供給が可
能な豊富な降水量が重要であると推察される。

土壌から大気へ，植物を介した水の通り道（通水経路）
は SPAC（soil-plant-atmosphere continuum）と呼ばれ，植物
生理学の教科書などでは抵抗の連なった電気回路に例えら
れる。その電圧に相当し，SPACにおける水移動の原動力
であるのが水ポテンシャル（W）（注１）である。SPAC
内の水は W の高い系から低い系へと移動するため，気孔
からの蒸散によって葉内の W が低下すると木部内の水に
張力が働き，水素結合によって連結した水分子は根から葉
へと引き上げられる（凝集力―張力説，cohesion-tension
theory）。よって植物体内の水の流れは基本的には負の静
水圧（negative hydrostatic pressure）で起こり，木部内の水
には強い張力が働くが，水素結合によって準安定状態

（metastable state）が保たれているため水が気化することは
ない（Woodruff et al.２０１６）。水素結合の強さを直接測定
することは物理的に不可能だが，樹木の枝を遠心した実験
では，W が－３．５～－１．５MPa（大気圧≒０．１MPa）まで
低下する大きな張力が働いても，木部内は水で満たされて
いることが示されており（Holbrook et al.１９９５; Pockman et
al.１９９５），理論的には高さ１４０m以上まで水を引き上げる
ことが可能である（Steudle１９９５）。

樹冠の深さが数十メートルに及ぶ超高木の樹冠内におい
ては，通常の高さの樹木よりも大きな光・水分環境の勾配
が生じるため，これに対する形態・生理的応答がより顕著
に表れる（図―１（a），Kenzo et al.２００６; Woodruff et al.２００９;

Oldham et al.２００６; Mullin et al.２０１０）。また，通常の高木
では明確ではない現象が，超高木においては明瞭に観察で
きると考えられる。樹高１００mのセコイアメスギの梢端
部において，W は重力による静水圧だけで－１．０MPa近
くまで低下し，日中は蒸散によってさらに W が低下する

（図―１（b），Ishii et al.２００８; Koch et al.２００４）。つまり超高
木の梢端部は，大きな静水圧や強光，乾燥などのストレス
のもとで生育している。梢端部における極度の水ストレス
に対して，超高木はどのように適応・順化し，生理機能を
維持しているのだろうか？超高木を対象とした研究から，
垂直的な水分輸送の制限や，高さにともなう生理機能の変
化についての多くの重要な知見が得られている（鍋嶋・石
井 ２００８; Woodruff et al.２０１６）。これらの知見は高木の生
存戦略についてどのような示唆を与えるのか？本稿では，
高木の通道組織の構造と機能について，樹高成長にともな
う制限要因や，それらに対する適応・順化反応，補償メカ
ニズムについて紹介し，高木を対象とした生理生態学的研
究の研究展開について考える。

II．高木の通水構造と機能的トレードオフ

植物の生存戦略や機能的特性は，植物体を形成する細胞
や組織の形質を軸として複雑に関係し合っている（Lachen-
bruch and McCulloh２０１４）。高木の通道組織は，水の長距
離輸送に適応的な組織構造と生理機能を有し（McCulloh et
al.２０１０），両者を合わせた概念を通水構造（hydraulic archi-
tecture）と い う（Zimmermann１９７９; Tyree１９８８; Cruiziat et
al.２００２; Woodruff et al.２０１６）。木部の通水を担うのは，
道管および仮道管などの通道組織である。木部組織は通水
と力学的支持の両方の役割を担っており，木部における通
水と支持は機能面でトレードオフ関係にある。支持機能を
高めるために繊維細胞が多くなる，あるいは仮道管の細胞
壁が厚くなると，通水断面積が小さくなり，木部の水透過

図―１．樹高１００mを超えるセコイアメスギの樹冠内における葉の形態（a）および水ポテンシャル（b）の垂直変化
（b）において夜明け前の測定値の回帰直線の傾きは重力ポテンシャル（－０．００９８MPa m－１）に対応している。日中の水ポテンシャルは梢端部ほ
ど低下し，傾きは大きくなる。（Ishii et al.２００８の図を改変）
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性（注２）が低下する（Domec et al.２００８; Pittermann et al.
２００６; Sperry et al.２００８）。樹高が高くなるにつれて支持機
能を高める必要があるため，水透過性は低下すると予想さ
れる。新熱帯の広葉樹では，材密度が高い樹種ほど水透過
性が低く，樹体の支持コストが梢端部への水輸送や光合成
速度を制限している（Santiago et al.２００４）。また，支持コ
ストへの物質配分が少ないつる性木本では，木部断面に占
める道管の割合が高く，同じ直径の高木の幹よりも水透過
性が高い（Ewers et al.２０１６; Tyree and Ewers１９９１）。

道管や仮道管のような円管内の水透過性（K, mmol
MPa－１ s－１）は管径（D，m）の４乗に比例して増えるた
め，管径が太いほど輸送効率は高い（ハーゲン・ポアズイ
ユの法則，式（１））。

K＝D４／１２８L （１）

ここで，， はそれぞれ，水の密度（５．５５×１０７ mmol
m－３）および粘性（２０℃ のとき１．００２×１０－９ MPa s），L は
管の長さ（m）である。針葉樹の仮道管の直径が５～８０m
であるのに対し，広葉樹の環孔材樹種にみられる大径道管
の直径は１００m以上あり，道管は仮道管と比べて１０～
１００倍の水透過性を有する（Brodribb et al.２０１２; Ewers
１９８５）。ハーゲン・ポアズイユの法則はまた，水透過性が
管の長さ（L）に反比例することも示している。一方，樹
木の通道組織は複数の道管および仮道管が連なって構成さ
れており，複数の短い管で構成されるよりも，個々の管が
長く，つなぎ目が少ない方が系全体の水透過性は高くな
る。また，通水経路が細かく分節化されている方が，キャ
ビテーション（注３）の発生による通水機能の損失（エン
ボリズム）のダメージを狭い範囲にとどめることができる

（Domec et al.２００９; Sperry et al.２００８）。このことから，管
状の細胞（道管要素）が連なった長い道管をもつ広葉樹と
多数の短い仮道管から構成される針葉樹の通水構造の違い
は，しばしば水透過性と安全性のトレードオフ関係で説明
される（Brodribb et al.２０１２）。超高木の多くが針葉樹であ
ることや，針広混交林において針葉樹の最大樹高が広葉樹
よりも高いこと（Ishii et al.２０１０）などから，樹高が著し
く高くなる樹種の木部組織は，水透過性よりも安全性が優
先される構造と機能をもつと考えられる（Bond１９８９）。

一方，セイタカユーカリのように樹高９０mを超える広
葉樹も存在する。細胞レベルでは管径が同じ道管と仮道管
の水透過性に差はなく（Pittermann et al.２００５），個体全体
で比較した場合も広葉樹と針葉樹の水透過性に差がないと
の報告もある（Becker et al.１９９９）。セイタカユーカリで
は梢端部ほど道管径が細く（xylem tapering），キャビテー
ションに対する安全性が確保され，道管密度は梢端部ほど
高くなるため，水透過性が維持されている（Petit et al.
２０１０）。仮道管の最大の長さが５mmであるとした場合，
樹高３０mの針葉樹の梢端部に供給される水は，少なくと
も６，０００個の仮道管を通過しなければならない。このため
針葉樹の水透過性は，隣り合う仮道管をつなぐ有縁壁孔の
構造に規定されると考えられる（Pittermann et al.２００５）。
壁孔は通水経路における抵抗となる一方で，キャビテー

ションによるエンボリズムの拡大を防止する安全装置とし
ての機能がある（Pittermann et al.２０１０）。仮道管の壁孔膜
には，エンボリズム発生時に壁孔開口部を覆うトールス
と，これを支持しつつ水を通すマルゴが存在する。マルゴ
部分はミクロフィブリルの網目になっており，水が通る細
孔がある。円管の場合と同様に，直径の大きな細孔ほど流
量への貢献度が大きいため，マルゴの網目が粗いほど水透
過性が高いが，安全性は低くなる。さらに，壁孔開口部の
直径が大きいほど，またこれに対するトールスの面積が小
さいほど水透過性が高くなるが，エンボリズムに対する安
全性は低くなる（Bouche et al.２０１４; Pittermann et al.２０１０）。
このように針葉樹の壁孔の構造は，隣り合う仮道管への高
い水透過性を維持しつつ，安全性を確保するよう設計され
ている。

高木の通水構造における水透過性―安全性のトレードオ
フは，通水構造の個体内変異にもみられる。高木では日当
たりのよい梢端部ほど蒸散要求が高く，水ストレスを受け
やすいため，通水構造の安全性が高くなると考えられる

（McCulloh et al. ２０１４; Phillips et al. ２００２; Woodruff et al.
２０１６）。道管や仮道管の直径は水ストレスの少ない根で太
く，梢端部の枝ほど細くなるため，梢端部ほど水透過性が
低い（Domec et al.２００９; Dunham et al.２００７; McElrone et al.
２００４）。樹高８０mのダグラスファーにおいて，同じ高さか
ら採取した幹と枝の仮道管では枝の方が仮道管の直径が小
さく，エンボリズム耐性が高い（Domec and Gartner２００２）。
また，ドイツトウヒ（Picea abies）において同じ高さの頂
生枝と側生枝を比較した研究では前者のエンボリズム耐性
が高く，樹高成長の要となる主軸の安全性が優先されてい
ると考えられた（Mayr et al.２００３）。ダグラスファーでは
高い位置の幹や枝ほど壁孔開口部の直径が小さくなるが，
トールスの直径は変化しないため，相対的に壁孔開口部を
覆うトールス面積（torus overlap）が大きくなりエンボリ
ズム耐性が高くなる一方，水透過性は低下する（Domec et
al.２００８）。

以上のように，水の長距離輸送を行う高木においては，
高い水透過性だけでなく，エンボリズムの発生および拡大
の抑制が，通水構造の安全性を確保するうえで重要である

（Domec et al.２００９）。W の低下にともなう木部の水透過
性の低下パターンは，木部脆弱性曲線（xylem vulnerability
curve）として高木種の通水構造の安全性の指標になる（図―
２）。たとえば，W の低下にともない木部の水透過性が急
激に低下する種は，エンボリズム耐性が低く水ストレスに
弱い（Ogasa et al.２０１３）。一方，水透過性が緩やかに低下
する樹種は水ストレス耐性が高い。図―２は仮想的な２樹
種における木部脆弱性曲線を比較したものである。エンボ
リズムによって水透過性が最大値の５０％ に達したときの
木部の W（P５０）はエンボリズム耐性の指標であり，この
値と日中の W（day）との差は木部の通水機能の安全域

（safety margin）を表す。また，キャビテーションが発生
する W の閾値（Pe, cavitation threshold）も通道組織の水
ストレス耐性の指標になる。針葉樹の超高木では，梢端部
の枝ほど P５０，Pe が低く，日中の  に対して一定の安全域
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を 確 保 し て い る（Burgess et al.２００６; Domec and Gartner
２００２）。しかし，安全域は器官によっても異なり，ダグラ
スファーやポンデローサマツ（Pinus ponderosa）の葉や
シュートでは，エンボリズムの発生による水透過性の著し
い低下が頻繁に起きていることが報告されている（Johnson
et al.２００９; McCulloh et al.２０１４; Woodruff et al.２００７）。ま
た広葉樹の高木では水ストレス耐性が低く，エンボリズム
が日常的に発生していることが報告されている（Brodersen
et al. ２０１０; Hao et al. ２０１３; Meinzer and McCulloh ２０１３;
Taneda and Sperry２００８; Trifilo et al. ２０１４）。高木の梢端部
では，エンボリズムにより葉やシュートなど比較的容易に
再生する器官は通水経路から切り離され，幹や太い枝など
通水構造の主流部分へのダメージの拡大が回避される（通
水構造の分節化 仮 説，hydraulic segmentation hypothesis,
Johnson et al. ２０１２; McCulloh and Meinzer ２０１５; Tyree and
Ewers１９９１）。よってエンボリズムは，通水経路における
ブレーカーのような役割をはたしていると考えられる。

樹木体内の通水抵抗は，水透過性を低下させる一方で，
W を制御するレギュレーター（水圧制御装置）としての
役割をもつ。また，樹木の通水経路において，気孔からの
蒸散は水の流れを発生させるスイッチとしての役割をも
ち，気孔抵抗は系全体の通水抵抗の２５～８０％ を占める重
要な制御装置である（Buckley and Roberts２００５; Nardini et
al.２００１; Sack and Holbrook２００６）。気孔の開閉は葉の水分
状態（葉の水ポテンシャル）に影響されるため，巨大な樹
木においても，梢端部の気孔の開閉と個体全体の水分状態
の間には，フィードバック制御が働いている。

気孔制御（stomatal control）により水分的定常状態が保

たれる種（isohydric species，図２―②）では，W の低下に
対して早期に気孔が閉鎖して水ストレスが回避されるが，
光合成に必要な CO２を吸収できないため乾燥が長期に及
ぶと生産量が低下して枯死に至る可能性がある（carbon
starvation, McDowell２０１１; Sevanto et al.２０１４）。これに対し
水分的定常状態が保たれない種（anisohydric species，図２―
①）では，乾燥に対する気孔の感受性が低く，気孔閉鎖に
より W を調節する機能をもたないかわりに高い水ストレ
ス耐性を有し，乾燥条件下でも光合成を行うことができる

（McDowell２０１１; Zhang et al.２０１２）。しかし，水ストレス
耐性を高めるためには構造的コストや浸透調節を行うため
の化学的コストが必要であり，これらは水透過性や光合成
生産と物質配分においてトレードオフ関係にある（Hacke
２０１６）。このため，気孔制御を行う種と行わない種のコス
ト＝ベネフィットは相殺するとも考えられる。さらに，不
均一な気孔開閉をする中間的な種もあり（Kamakura et al.
２０１５; Mott and Buckley ２０００; Takanashi et al. ２００６;
Terashima１９９２），どちらの戦略が乾燥条件での生存や樹
高成長にとって有利なのか結論づけることは難しい。

葉は通水経路の末端にあるため，高木では最も水ストレ
スを受けやすい。また，気孔の開閉は水分損失の制御と同
時に CO２吸収量を規定するため，葉の水透過性は光合成
生産と密接に関わっている（Aasamaa et al.２００１; Brodribb
２００９）。それゆえ，梢端部の葉への水輸送の限界が，樹高
成長を制限する最も重要な要因であると考えられてきた

（Ryan et al.２００６; Tyree２００３）。一方，樹高の増加にとも
なう成長の低下は，水ストレスによる葉の水透過性の低下
だけでは説明できないとする報告もある（Niinemets２００２）。

図―２．仮想的な樹種の木部脆弱性曲線
気孔制御を行わず，水ストレス耐性が高い種（①，anisohydric species）は，総じて木部の水透
過性が低いが，P５０（水透過性の損失率が５０％ まで低下する木部の水ポテンシャル）や Pe（水
透過性が急激に失われエンボリズムが発生する木部の水ポテンシャル）が日中の木部の水ポ
テンシャル（day）よりも低く，安全性の高い通水構造をもつ。一方，気孔制御によって水ス
トレスを回避し，水分的定常状態を保つ種（②，isohydric species）は，P５０が day より高いた
め，日常的にエンボリズムが発生していると考えられる。このような種は，貯留水による
day の急激な低下の抑制や再水和機能によるエンボリズム修復など，通水制限を補償する仕
組みをもつと考えられる（Woodruff et al.２０１６およびMeinzer and McCulloh２０１３の図をもと
に作成）。
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このことから，水分通道制限に対する何らかの補償メカニ
ズムが働いていると考えられるとともに，樹高成長制限を
考えるにあたっては，個体レベルの光合成生産に対する補
償のコストを考慮する必要がある（Barnard and Ryan２００３;
Ishii et al.２０１４）。

III．水分通道制限に対する補償メカニズム

W の著しい低下により不可逆的なエンボリズム（run-
away embolism）が発生した場合は，葉やシュート，枝が
枯死すると考えられるが（Johnson et al.２０１２; Meinzer and
McCulloh２０１３; Urli et al.２０１３），日常的なエンボリズムは
修復され，また種によってエンボリズムの修復能力は異な
る（Ogasa et al.２０１３）。エンボリズムの修復における詳細
な生理メカニズムはまだ明らかにされていないが，エンボ
リズムが発生した道管や仮道管内に周囲の柔細胞から能動
的に糖が供給されることで浸透圧が低下し，水が再充填さ
れると考えられている（壁孔膜浸透仮説，pit membrane os-
mosis hypothesis, Hacke and Sperry２００３; Nardini et al .２０１１;
Zwieniecki and Holbrook２００９）。広葉樹の木部柔細胞の割
合が針葉樹よりも多いことは，広葉樹においてエンボリズ
ムの発生と修復が頻繁に起きていることと一致する

（Hacke et al.２０１６）。一方，エンボリズムが繰り返し発生
すると，道管や仮道管のキャビテーション抵抗性が低下す
ることが報告されている（cavitation fatigue, Hacke et al.
２００１）。

高木では根から葉への通水距離が長いため，葉の蒸散要
求が急激に高まると，根からの水分供給がこれに追いつか
なくなる。このとき通水経路内に貯留水があれば，これが
電気回路におけるコンデンサーのように働き，W の急激
な低下やエンボリズムの発生を回避できる（Milne１９８９;
Scholz et al.２０１１; McCulloh,２０１４）。高木の場合，太い枝
や幹の辺材部に貯留水があることが知られている（Hol-
brook１９９５; Zweifel et al.２００１）。北米の針葉樹や新熱帯の
広葉樹の高木では，１日の蒸散量のうち最大２０～２５％ が
辺材部の貯留水によって供給され，蒸散に対する貯留水の
寄与は樹高の高い木ほど大きい（McCulloh et al.２０１４;
Meinzer et al. ２００４; Meinzer et al. ２００３; Phillips et al.
２００３）。また，様々な樹種を比較したメタ解析では，貯水
能（capacitance）が低い樹種は P５０が低く，乾燥耐性が高
い（約－３～－１０MPa）。これに対し，貯水能が高い種で
は共通して P５０が一定の値（約－３MPa）を示すことから，
後者ではエンボリズムの発生が回避されていると考えられ
る（Scholz et al.２０１１）。

乾燥地の多肉植物だけでなく，樹木の葉にも貯留水が存
在する（Sack et al.２００３）。葉の貯水能は葉面積（蒸散面
積）および W の変化量当たりの含水量の変化で表され，
樹種によって１５０～１，６００mmol m－２ MPa－１の値が報告さ
れている（Scholz et al.２０１１）。葉の貯留水量は針葉樹で広
葉樹よりも多いが（Brodribb et al.２００５），これまで報告さ
れた例では，木部の貯留水量の１／３以下であった。一方，
最近の研究から，葉の貯留水は総量こそ少ないものの，光
合成への寄与が大きいことが示唆されている。樹高１００m

以上のセコイアメスギ梢端の葉では，針葉樹特有の移入組
織（transfusion tissue）と呼ばれる維管束周辺部の組織が貯
水機能をもつことが明らかにされ，またその最大貯水量は
１日の蒸散量の約５倍に相当すると推定された（Ishii et al.
２０１４）。セコイアメスギは海霧や朝露が頻繁に発生するカ
リフォルニア州北部で樹高が最も高くなる。葉の貯留水の
供給源は，霧や露，雨などの樹冠部に付着する水分である
可能性が高く，葉の吸水・貯水能は根からの水分の長距離
輸送を補っていると考えられる（Simonin et al.２００９）。ス
ギやヒノキの葉にも同様の貯水機能・組織がある（図―３，
Azuma et al.２０１６; Shiraki et al.２０１６）。スギの葉を凍結さ
せて低温走査型電子顕微鏡（cryoSEM）で観察した結果で
は，日中蒸散によって移入組織の仮道管内の貯留水が消費
され，夜間に再充填されていること，さらに梢端部の葉ほ
ど移入組織が大きく，日中の消費も夜間の貯留量も多いこ
とが明らかになった（Azuma et al.２０１６）。

このように，超高木において梢端部の葉の貯留水や特徴
的な通道組織の構造は，日中の W の極端な低下を回避
し，光合成などの生理機能を維持する補償メカニズムとし
て機能していると考えられる。超高木の梢端部において
も，これまで様々な植物で観察された膨圧を維持する現象
が同様に観察されている（Woodruff et al.２０１１）。セコイ
アメスギや秋田スギでは，樹冠内の高い位置ほど日中の
W は低いものの，水ストレスの指標であるしおれ点（tur-
gor loss point）における葉の W は高さによらず一定であ
り（Ishii et al.２０１４; Azuma et al.２０１６），その値は，通常
の高さの樹木で観察される値と同程度である。また，樹高
５０m近いアジア熱帯の広葉樹においても，日中に低下し
た梢端部の W が夜明け前には回復していたことから，梢
端部は極端に強い水ストレスを受けていないと推察された

（Kenzo et al.２０１４）。
水分通道制限に対する個体レベルの補償メカニズムとし

て，通水経路における水の需要と供給の調節があげられ
る。葉面積ベースの水透過性（LSC, leaf specific conductiv-
ity）は木部の水透過性をその位置より下流の葉面積で割
ることで算出され，需要と供給のバランスから水利用特性
を評価する指標である。ダグラスファーでは，樹高の高い
個体ほど葉面積：辺材面積比（AL：AS）が小さいことから，
成長とともに個体レベルの LSCが高くなることにより梢
端部の水ストレスが緩和されると考えられる（McDowell
et al.２００２）。また，同一個体内においては，幹よりも枝の
方が LSCが低い（Domec et al.２０１２）。LSCが低いほど，
一定の蒸散量を維持するために必要な W の勾配は大きく
なるため，枝先へ向かうにつれて W が急激に低下する。
高木では，光資源が豊富な梢端部の水分状態を維持するこ
とが，成長や繁殖などの生存戦略においてきわめて重要
で，前述のような水分通道制限に対する様々な補償メカニ
ズムにより，高い光合成生産が期待される梢端部の水分状
態や生理機能が維持されていると考えられる（Otoda and
Ishii２００９; Sellin and Kupper２００５）。
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IV．高木の通水構造の可塑性と短期的変化

異なる樹種間で通水構造を比較し，それぞれの種の生存
戦略における適応的な意義を考察した研究は多くみられ
る。しかし，通水構造の違いが種の適応の結果かどうかに
ついては，進化的な究極要因なので推測することしかでき
ない。近年，クレーンやタワー，ツリークライミングなど
樹冠部へのアクセス手段の発達と測定機器の小型化・自動

化により，高木の樹冠部における試料採取や直接測定が可
能になった。また，CryoSEM技術の発達により，瞬間的
な細胞の状態を保存，観察できるようになった。同一種内
で生育環境や生育段階，個体サイズによって通水構造がど
のように変化するのかを調べた研究（Ambrose et al.２００９;
Domec and Gartner２００３）や，高木を対象に同一個体の樹
冠内において，通水構造が高さや部位によりどう変異する
のかを比較した研究が行われ（Azuma et al.２０１６; Chin and

図―３．スギ（a～c）およびヒノキ（d～f）の葉の横断面の組織構造
（a）および（d）は樹冠上部の葉で，（b）および（e）は□で囲った部分の拡大図。樹冠上部では，木部の仮道管断面積（Ax）に対する移入組織の断面
積（Att）が下部（cおよび f）よりも大きい（Azuma et al.２０１６; Shiraki et al.２０１６を改変）。
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Sillett２０１６; Ishii et al.２０１４），個体レベルの通水構造の順
化反応に関する様々な知見が得られている。これらの研究
は，環境条件に対する直接的な応答であるため，適応的な
解釈が可能である。

個体内の変異から通水構造を規定する遺伝的要因や表現
型可塑性について評価した研究はまだ少ない（Hacke
２０１６）。有用樹木の材質の変化については，遺伝学的研究
が多くなされている（Brown et al.２００３; Hacke２０１６; Kura-
moto et al.２０００）。同様に，通水機能に関わる木部の組織
構造にも幅広い遺伝的背景があることが，ポプラなどを対
象とした研究から明らかになっている（Hacke２０１６; Liepe
et al.２０１６）。遺伝的背景のわかっているカナリーマツ

（Pinus canariensis）やフランスカイガンショウ（Pinus pinas-
ter）を用いた common garden実験では，耐乾性に寄与す
る特性の変異（P５０や水透過性の低下）が表現型可塑性に
起因することが示されており（Corcuera et al.２０１１; Lopez
et al.２０１３），通水機能に関わる形質について，樹木が高い
可塑性をもつことが明らかになってきた。

一方で化学的な順化反応や貯留水の利用によって，木部
の水透過性や水分状態は短期間に変化することも明らかに
なってきた。北米のカエデ属では，樹液流中のカリウムイ
オン濃度の短期的な増加によって，水透過性が増大するこ
とが示されている（ionic enhancement, Nardini et al.２０１２）。
１０年生のスギで貯留水の日変化を測定した例では，１日の
蒸散量のうち約１０％ が葉内の貯留水によって賄われ，午
後には蒸散速度の低下に伴い葉へ先行して貯留水が再充填
されていた（Himeno et al. in press）。また樹高５０mのスギ
では，葉内の移入組織内の水が日中の蒸散によって利用さ
れ，夜に再充填される現象が可逆的に生じる（Azuma et al.
２０１６）。巨大な樹木におけるこのような短期的な変化は，
植物ホルモンなどを介したシグナルよりも速く伝わること
から，W の変化のような水分生理的シグナル（hydraulic
signal）への応答であると考えられるが，詳しいメカニズ
ムはまだわかっていない（Brodribb２００９）。メカニズムの
一つとして近年注目されているのがアクアポリンである

（Hacke２０１４）。アクアポリンは細胞膜中に存在するタンパ
ク質のチャネルであり，シロイヌナズナやタバコなど草本
類を対象として研究が発展し，その種類や機能は非常に多
様で複雑である（e.g., 村井ら ２００９; Martinez-Ballesta and
Carvajal２０１４）。ポプラを対象とした最近の研究では，光
強度の上昇や相対湿度の減少による急な蒸散要求にともな
い，アクアポリンの転写産物量と根における水透過性が同
時に上昇することが明らかとなっている（Laur and Hacke
２０１３）。また，葉内の放射方向への水輸送にも維管束内鞘
に存在するアクアポリンが関係すると考えられている

（Laur and Hacke２０１４）。光や蒸散要求などの環境の変化に
対する樹木の素早い生理反応には，水透過性を変化させる
細胞膜中のアクアポリンが関与しているのかもしれない。

V．お わ り に

植物の水輸送と光合成は生存戦略と密接に関係してお
り，光合成の材料である水と光が植物のそれぞれ上下異な

る方向から供給されることは，高木にとって生育上の最大
のジレンマである。さらに，高木の成長は蒸散による水分
損失と CO２の吸収，水透過性と支持・安全性など，様々
なトレードオフ関係に制限されている。樹木は巨大で固着
性かつ長寿なため，実生から成木に至るまでの長い寿命の
間に，多様に変化する環境条件に対する高い順化能力を保
持しながら進化したと考えられる（Ishii et al.２０１３）。長い
進化の過程において，高木では通水・力学的支持・水スト
レス耐性に関わる形質が最適化され，水分や栄養塩の垂直
輸送，巨大な樹体の支持，様々な環境ストレスに対する耐
性などを獲得してきたと考えられる（Hacke２０１６）。高木
の梢端部は光エネルギーが豊富で，高い光合成生産が可能
であると同時に，根からの水輸送において最も物理的制限
を受ける。一方，蒸散要求に耐えうる水分供給があれば高
い光合成生産が期待できるため，高木では光合成生産を維
持するための適応として，梢端部への水分供給を実現する
仕組みが発達した。

高木の梢端部の葉やシュートの生理活性，解剖学的性質
および外部形態は，光合成生産を最大限に保つよう変化す
る（Osada et al.２０１４; Miyata and Kohyama２０１６）。樹高成長
が停止する直接の原因は，梢端部において光合成産物が垂
直的な伸長成長へ分配されなくなることである。植物個体
における高さ成長への物質配分の継時的変化については，
草本群落において明らかにされているが（e.g., Nagashima
and Hikosaka２０１２），高木の梢端部における光合成生産や
物質分配については，今後より詳しく検討していく必要が
ある。今後は超高木で観察された現象が，通常の高さの樹
木でも観察されるのか？など，様々な高木種に共通するメ
カニズムの探索が求められる。Kenzo et al.（２０１４）は，ボ
ルネオ島のフタバガキ科の高木１０４種において，高さに対
する共通した形態・生理特性の変化がみられることを示し
た。このように共存する複数の高木種に共通するメカニズ
ムを明らかにすることで，機能形質の分化を介した群落動
態の解釈が可能になる。森林群落において樹種ごとに最大
到達樹高が異なる結果，森林の垂直構造が発達し，多種共
存が可能になると考えられる（Kohyama１９９３; Aiba et al.
２００７; Ishii et al.２０１３）。様々な森林において，高木種の最
大樹高を規定する要因が，群落の種多様性とどのように関
係しているのか？など群落レベルの現象との結びつきを考
えるのも興味深い。

さらに高木では，通水構造の適応・順化によって樹冠内
の葉の生理機能を維持する「水分生理的な恒常性（hydrau-
lic homeostasis）」が実現されていると考えられる（Bleby et
al.２０１２; Iogna et al.２０１３; Midgley２００３）。超高木を対象と
したこれまでの研究成果から，樹冠内の大きな環境変化や
梢端部における極度の水ストレスに対する適応・順化反応
および補償メカニズムなど，生理機能を維持する機構の解
明が進んだ。しかしその巨大さゆえに高木の通水構造に関
する研究は困難であり，未解明な点もまだ多い（Meinzer
et al.２０１０）。広葉樹に比べて木部の構造が単純な針葉樹で
さえ，仮道管の太さと長さ，壁孔の構造と頻度といった数
少ない特性のわずかな変化が，木部組織の水透過性に大き
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く影響する。また木部柔細胞の生理機能については，エン
ボリズム修復への関与が示唆されているものの，詳細な機
能は不明である。最新の研究成果から高木の通水構造は教
科書に示されているような抵抗だけが連なった単純な回路
ではなく，ブレーカーのようにエンボリズムの発生によっ
て通水を一時停止する機能や，コンデンサーのような貯水
機能，レギュレーターのような通水調節機能，スイッチの
ような気孔制御機能など，様々な機能を備えた複雑な経路
であることがわかってきた（図―４）。高木個体を俯瞰した
研究の更なる発展により，通水構造を含む高木の生理機能
の全体像が明らかになり，樹木という巨大な生物の仕組み
についての総合的理解が進むことを期待する。

本稿は第一著者の平成２８年日本森林学会賞受賞を記念して執筆さ
れた。ご推薦いただいた丸山温教授（日本大学），宇都木玄博士（森
林総研），サポートしていただいた小池孝良教授（北海道大学），北
尾光俊博士（森林総研）および日本森林学会表彰委員会の皆様に感
謝いたします。

注 記

（注１）水ポテンシャルは，純水を基準ゼロとする化学ポテンシャル
で，水分子１モル当たりの自由エネルギー量として，圧力の単
位（MPa）で表される。水は，水ポテンシャルの高い系から低
い系へと移動する。植物体内の水ポテンシャルは負の値をとり，
通常は根から葉にかけて低くなる。

（注２）通水経路における水の流速は，単位時間あたりの通水量を圧
力勾配（水ポテンシャル差）で割った値である通水コンダクタ

ンス（hydraulic conductance）で表される（種子田ら ２０１６）。流
量の単位は測定器官や方法（葉・根・枝など）に応じて mmol，

kg，m３，などが使われる。さらに，蒸散における気孔コンダク
タンスのように，葉面積 や木部断面積あたりの通水コンダクタ
ンス（leaf／xylem area specific conductance：単位は mmol s－１ m－２

MPa－１ など）を用いることも多い。
一方，幹や枝の木部の水の通りやすさは，水分通導度（hy-

draulic conductivity：通水コンダクタンスに通水経路の長さを乗
じた値）や，これを木部の断面積で割った値である比通導度（xy-
lem area specific conductivity）で表される。本稿では，専門外の
読者にも理解しやすいよう，これらの概念を統合して「水透過
性」と呼ぶことにする。

（注３）張力の増大により通道組織内に気泡が発生し空洞化する現象。

引 用 文 献

Aasamaa K, Sber A, Rahi M（２００１）Leaf anatomical characteristics asso-
ciated with shoot hydraulic conductance and stomatal sensitivity to
changes in leaf water status in temperate and deciduous trees. Aust J
Plant Physiol２８:７６５―７７４

Aiba S et al.（２００７）Comparative study of additive basal area of conifers
in forest ecosystems along elevational gradients. Ecol Res ２２: ４３９―
４５０

Ambrose AR, Sillett SC, Dawson TE（２００９）Effects of tree height on
branch hydraulics, leaf structure and gas exchange in California red-
woods. Plant Cell Environ３２:７４３―７５７

Azuma W, Ishii HR, Kuroda K, Kuroda K（２０１６）Function and structure
of leaves contributing to increasing water storage with height in the
tallest Cryptomeria japonica trees of Japan. Trees３０:１４１―１５２

Barnard HR, Ryan MG（２００３）A test of the hydraulic limitation hypothe-
sis in fast-growing Eucalyptus saligna. Plant Cell Environ２６:１２３５―
１２４５

Becker P, Tyree MT, Tsuda M（１９９９）Hydraulic conductances of angio-
sperms versus conifers: similar transport sufficiency at the whole-
plant level. Tree Physiol１９:４４５―４５２

Bleby TM, Colquhoun IJ, Adams MA（２０１２）Hydraulic traits and water
use of Eucalyptus on restored versus natural sites in a seasonally dry
forest in southwestern Australia. For Ecol Manage２７４:５８―６６

Bond W（１９８９）The tortoise and the hare: ecology of angiosperm domi-
nance and gymnosperm persistence. Biol J Linn Soc３６:２２７―２４９

Bouche PS et al.（２０１４）A broad survey of hydraulic and mechanical
safety in the xylem of conifers. J Exp Bot６５:４４１９―４４３１

Brodersen CR, McElrone AJ, Choat B, Matthews MA, Shackel KA
（２０１０）The dynamics of embolism repair in xylem: in vivo visualiza-
tions using high-resolution computed tomography. Plant Physiol１５４:
１０８８―１０９５

Brodribb TJ（２００９）Xylem hydraulic physiology: The functional back-
bone of terrestrial plant productivity. Plant Sci１７７:２４５―２５１

Brodribb TJ, Holbrook NM, Zwieniecki MA, Palma B（２００５）Leaf hy-
draulic capacity in ferns, conifers and angiosperms: impacts on photo-
synthetic maxima. New Phytol１６５:８３９―８４６

Brodribb TJ, Pittermann J, Coomes DA（２０１２）Elegance versus speed:
examining the competition between conifer and angiosperm trees. Int
J Plant Sci１７３:６７３―６９４

Brown GR et al.（２００３）Identification of quantitative trait loci influencing
wood property traits in loblolly pine（Pinus taeda L.）. III. QTL veri-
fication and candidate gene mapping. Genetics１６４:１５３７―１５４６

Buckley TN, Roberts DW（２００５）How should leaf area, sapwood area
and stomatal conductance vary with tree height to maximize
growth？ Tree Physiol２６:１４５―１５７

Burgess SSO, Pittermann J, Dawson TE（２００６）Hydraulic efficiency and
safety of branch xylem increases with height in Sequoia sempervirens

（D. Don）crowns. Plant Cell Environ２９:２２９―２３９
Chin ARO, Sillett SC（２０１６）Phenotypic plasticity of leaves enhances

water-stress tolerance and promotes hydraulic conductivity in a tall
conifer. Am J Bot１０３:７９６―８０７

Corcuera L, Cochard H, Gil-Pelegrin E, Notivol E（２０１１）Phenotypic
plasticity in mesic populations of Pinus pinaster improves resistance
to xylem embolism（P５０）under severe drought. Trees２５:１０３３―１０４２

Cruiziat P, Cochard H, Ameglio T（２００２）Hydraulic architecture of trees:
main concepts and results. Ann For Sci５９:７２３―７５２

Domec J-C, Lachenbruch B, Meinzer FC, Woodruff DR, Warren JM,
McCulloh KA（２００８）Maximum height in a conifer is associated
with conflicting requirements for xylem design. Proc Nat Acad Sci
１０５:１２０６９―１２０７４

図―４．高木の通水構造の概念図
高木の通水構造は抵抗（ ）だけが連なった単純な回路ではなく，通水
機能を失った部位を切り離すブレーカー（ ），水を貯留するコンデン
サー（ ）や通水を開始・停止するスイッチ（ ）など，様々な機能
を有する複雑な経路であることがわかってきた。
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