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2004年 日本木材学会

「組織 と材質研究会」講演会資料

講演会 :

「樹木の環境適応戦略‐形態や構造の適応性‐」

主催 :日 本木材学会「組織と材質研究会」・

日時 :2004年 8月 5日 (木)13:30～ 16

会場 :札幌コンベンションセンター・小ホール
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講演内容 :

司会 :船田 良氏 (東京農工大学 )

1)13:30～ 14:15
「葉の形態・構造の環境適応性」
小池孝良氏 (北海道大学北方生物圏フイール ド科学センター )2)14:15～ 15:00
「繁殖器官の形態・構造の環境適応性」
日浦 勉氏 (北海道大学北方生物圏フイール ド科学センター )

司会 :藤井智之氏 (森林総合研究所 )

3)15:lo～ 15:55
「樹幹の形態・構造の環境適応性」
吉田正人氏 (名古屋大学大学院生命農学研究科 )

4)15:55～ 16:40
「根の形態・構造の環境適応性」
浅田隆之氏 (王子製紙森林資源研究所 )

問い合 わせ先 :

北海道大学・大学院農学研究科木材生物学分野
佐野雄三

E―Inail:pl五 ka@fOr.agrohOkudai.acJp
711el:011‐

706‐ 3859

東京農工大学・大学院共生科学技術研究部植物資源形成学研究室
船田 良

3m」 :funaぬ@CCmat.Ж oJp

'Ilel:042-367‐5716
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木材学会 組織と材質研究会 (2004年 8月 5日 )

葉の形態・構造の環境適応性

′lヽ7tL孝良 (北海道大学・北方生物圏フィールド科学センター)

緑の葉は太陽光によって C02を固定し炭水化物を合成する光合成作用 (一次生産)を行う器官である。

多くの生物がこの作用に依存して生活している。葉はさまざまな環境に対して、光合成生産活動を損

なうことなく、その機能が持続できるような高い可塑性を持つ。また、光合成生産量は葉の光合成速

度とその持続期間ならびに個葉の寿命やそれらの空間配置に影響される。そこで、この小論では、葉

の構造と機能について紹介し、木質資源の生産過程の理解を深める資料としたい。

業の形と光合成速度
多くの樹木の葉は卵形やハート形を示す。熱

帯林の広葉樹では先端のとがった形を持つ樹種

が多いが、強い雨の降る熱帯で、雨滴が表面を

流れ落ちやすい構造と考えられている。一方、

光合成速度は外気(Cのと葉緑体近傍のC02濃度

(Cc)の差で決定される (P■k(Ca‐COハ ;P:光合

成速度、k:境界層コンダクタンスに係わる定数、

A:葉面積滉 従って、いかに速やかに葉の表面か

らC02が葉緑体へ運ばれるか、によって光合成

速度が決まる。ホオノキ類のように表面が滑ら

かで大きな葉の表面には層流ができ C02の拡

散が妨げられるので
'、

気孔の多い背軸面 (葉

裏)を中心にさまざまな形状の突起物であるト

リコーム (毛状体)が存在することが多く、こ

れが葉の表面に乱流を生じさせ C02の拡散を

促すと考えられる。ここで、境界層コンダクタ

ンスは、葉周辺の空気の滞留に相当する境界層

の厚さに反比例する。境界層の厚さ

“

のは葉の

風向き方向の長さ(f;単位 m)、 風速をv(mos・ 1)

とすると、d=0.004√ 」/V の経験式で表され

る。すなわち、光合成速度は葉身が長く層流の

発生し易い条件で低下するので、葉の風向き長

(I)のルート (根号)の逆数(V√ 1)に比例する

1,2)。

北海道の落葉広葉樹二次林の構成樹種で、林

冠ギャップに生育するハリギリ・コシアプラは

掌状葉を、ヤチダモ・アオダモ 。オニグルミな

どは羽状複葉を持つ。多くの樹種の個葉サイズ

が約 30～4∝m2程度であるのに対し、これらの

樹種はいずれも個葉サイズが大きく 1200～

≧
ン

ク

″
く、メ

2“欣m2はある。これらの葉に共通するのは個

葉の面積に対する周囲長が、卵形やハート形の

葉の 5～15倍に達する点である。インゲンマメ

でも、葉縁の光合成速度が高いことが実証され

ていることから、葉の周囲長の大きいことが個

葉として高い光合成速度を示す。。

高い光合成速度を実現するための葉の内部形

態とは、葉緑体まで C02が速やかに拡散される

構造を意味する。落葉広葉樹の場合、1遷移前期

種は光飽和での光合成速度 esat)の高い葉を

持つが、それらは概して個葉の寿命は短く、厚

い葉の内部には空隙の多い特徴がある。これに

対して、遷移後期種では光合成速度が低く寿命

の長い葉を持つ。これらの葉は薄く、葉の内部

には空隙が少ない。ここで空隙はC02の拡散に

役立つと考えられる。光一光合成速度関係を見

ると、葉の厚い樹種では光補償点 。光飽和域が

高く、Ptttは高い。これに対して葉の薄い樹種

では光補償点。光飽和域が低くPs前 が低い。ま

た、細胞の大きさは遷移前期種で小さく、遷移

後期種で大きい傾向があり、前者の方が単位面

積当たりの葉肉細胞表面積 (A雪ハ)は大きい

(図 1)。

(mm)
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図1.光利用特性と葉の構造の例
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光飽和域で制限になるのは Co2の拡散過程で   い幹を生産する。事実、幹の比重と光合成速度
あるので、AmeS晨 が大きい遷移前期種の Psat   の間には負の相関がある つ。再度、葉の構造と
は高くなる D。                  シュ_卜伸長期間を光利用特性に注目して評価
葉の時空的分布           すると D、 シュート伸長期間の長い遷移前期種

葉が生まれてから落葉するまでの個葉の光合   は光飽和域が大きく、葉が厚いことを反映して
成生産量には樹種間差が少ない。では、どぅし   ぃた (図 2)。

て樹種によって個体としての成長速度に大きな  覇

"リ

ロ件とコロ形
差ができるのか?それは、当年に伸長する枝に   光環境 :林内を歩くと目にするのは、大きく深
位置する葉の枚数が樹種により異なることに関   緑色をした稚樹の葉である。また、葉が重なら
連する。遷移前期種では、個葉の寿命は短いが   ないように長い葉柄を持つことで葉を適切に分
多くの葉を一生育期間に順次展開する。従つて   配している。葉は薄く柵状組織は縦方向に短く
当年のシュート (枝+葉)の伸長期間は長い。    1層 しかない。葉を大きく薄くすることで不足
一方、遷移後期種では、春に葉を全て一斉に展   する光を集めることができる。陽葉に比べると
開するので葉の寿命は長く、シュートの伸長期   陰葉では、チラコイド反応(=明反応)を行う葉
間は短い。また、後者では枝を垂らし、展開し   緑体中のチラコイドの層数が多い。なお、チラ
た全部の葉に光が当るような空間配置をする 0。   コィド構造を包んでいる無色の基質をストロマ
個体レベルでみると、シラカンバなど遷移前期   といい、ストロマ反応 (=暗反応)を行う。陰
種の樹冠では多数の葉層を持つが、遷移後期種   葉中の窒素は集光機能を有するクロロフィルヘ
ではブナやカエデ類に見られるように、単層の   多く分配され、中でも集光性タンパク質
樹冠を形成する傾向がある い。また、紅葉の時   (LHCDと結合したクロロフィルbの含量が陰
期には、前者では樹冠内部の葉齢の進んだ葉か   葉中には多い。
ら紅葉が進むのに対して、後者では樹冠先端部    一方、野外では窒素が不足気味であり、樹木
から紅葉が進行する0。             葉のクロロフィルが不足しがちで、クロロフィ

.■
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シユート仲長期間〈日 )

図2.シュート伸長期間と光飽和域との関係

遷移前期種の速い伸長成長は、これまで紹介

した光合成特性に関係する。すなわち厚い葉を

持つ樹種では弱光を利用できず、強光を利用す
るため、常に明るい場所に葉を配置する必要が

ある。このため多少木部の強度が低下しても、

樹高成長を優先させ、強光を利用できる葉を

次々と展開すると考えられる。反対に遷移後期

種では弱光を利用できる葉を展開し、強度の高

ル含量が 5mgC粗・dm‐2以下では、光―光合成

曲線の初期勾配 (=見かけの光量子収率、Φ)

とクロロフィル含量には正の相関がある。しか

し、5mgCЫ・dm‐2以上のクロロフィル含量が

存在すると c3植物である樹木のΦは一定の値

(0.03～ 0.05mol quanね 。
m01・ 1)を ,示す 。。な

お、陰葉では、気孔の密度は陽樹冠の葉に比べ

て極めて低い。

加齢に伴つて光飽和での光合成速度(P田0は
低下するが、その低下速度は種によって異なる

だけではなく、葉の置かれる環境条件で大きく

異なる。一般的に遷移前期種の方が後期種より

Psatの低下は速い。光合成速度の維持には葉の

窒素含量が大きく関係する。蔓性草本で確認さ

れたように、葉齢が進んでも光が十分に当たっ

ていれば葉の窒素含量は高く、高い光合成速度

を示す。加齢による光合成速度の低下は光環境

に敏感に反応することが解明された 10。 従来、

アカマツ類の針葉の寿命は 2～3年とされてき
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たが、東シベリアの貧栄養の環境で生育する個

体群には、針葉の寿命が 12年以上におよび、

葉の窒素濃度も約 20mgoglを維持している個

体が存在する。枝の分枝がほとんどなく幹近く

まで直接光が入り込むことで高い窒素濃度を維

持すると考えられる lD。 加齢を裏付けるのは細

胞壁に沈積し移動しにくいとされるカルシウム

濃度が古い葉ほど多い点である。

さらに、落葉広葉樹では、明るい環境では炭

素固定に係わる酵素 RuhⅡ)∈bulo∞‐
1,5‐

bisphOwhate carbvlaseノOxy"na∞)へ の窒

素分配が多く、暗い環境ではクロロフィルヘの

投資が多くなる 1"。 林床に生育する更新稚樹で

は、上層木の葉による光環境の季節変化に対応

した窒素分配の変化が見られた。林内ギャップ

に生育するハリギリやヤチダモの稚樹は分枝せ

ず、長い葉柄を持つことで枝の役割をし、葉の

薄い弱光利用の特性を示す。しかし、生育光環

境の相対値が約 20%を越えると分枝し、葉の厚

い強光利用の特徴を示す。個体の生育環境に合

わせて光利用特性および分枝・個葉特性を変化

させることで成長を遂げる。

栄養 :光合成速度と葉中の窒素含量には高い正

の相関があるが、それは葉中の窒素の70%以上

は光合成関連器官に分配されているからである。

窒素は概して野外条件では不足しがちな養分で

あるため、外部から与えられる窒素に直ちに反

応するはずである。しかし、遷移前期種では確

かに応答は速いが、遷移後期種では遅い傾向が

ある。一方、多年生である樹木の成長は、草本

と大きく異なり、光合成産物を一度貯蔵してか

ら成長へと廻す。その程度は遷移後期種で顕著

である。このため窒素の付与に対する葉の応答

にも樹種間差がある。

付与された窒素は光合成器官へ分配され光合

成速度は増加するが、窒素の効果によって細胞

が間延びしたり細胞間隙が大きくなることがあ

る。そのため、葉の構造が脆弱になり、個葉の

寿命は低下する傾向がある。暗い光環境から、

上層木が伐採や風倒などによって除去されたと

きに明るい光環境に移行すると、林床に生育す

る落葉広葉樹稚樹の葉の構造は柵状組織が縦方

向に伸長した。この反応は窒素が多い環境で促

進される 19。

温暖化原因物質とされる二酸化炭素(co)を

付加した直後には、植物は一時的に光合成速度

を増加させるが、長期間のC02付加によって光

合成能力は低下することが知られている。個葉

レベルでは、Rub量Ю の量・活性低下、RBP
再生産速度の低下、成長促進による葉中の窒素

濃度の希釈効果などが原因と考えられている。

もう1つの原因は、ポット植えに起因する根系

の制約などで光合成産物が転流出来ず、葉中に

蓄積するデンプン粒が葉緑体内小器官を変形し、

光合成能力を損なうことも指摘されている 1つ。

水環境 :過湿関態では葉は栄養条件が十分ある

時と同様にやや大きく ■側A(面積当りの葉乾

重)の小さな葉を形成する 10。 一方では、沢筋に

生育するミズメ (1%ι」′ sp.)、 サワシバ

…

″ 叩)、 チドリノキ(∠

“
r".)の個葉の

形態は、外見上、驚くほど似ている(図 3)。 これ

は、生育環境に応じた形に変化する収飲現象

(00nver"n∝ :系統の異なる複数の生物が,類

似する形質を個別に進化させること)と して理

解される。

ミズメ   サワシバ  チドリノキ

量 o嘲こbυ }κつ =
3

図3.沢筋に生育する落葉広葉樹 3種の葉

葉のpredetO聞 inatiOn(前形lω

伐採や台風などにより突発的な光環境の変化

が生じると、林床に生育する落葉広葉樹稚樹で

は、成長が直ちに開始されないことが多い。根

系が貧弱なことはもちろん大きな原因と考えら

れるが、暗い環境で形成された芽が展開すると、

《:〔多弓glγtt露治~ .             /`｀
^

し
…

にな.に }′ 小ヽ
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柵状組織の層数が 1層 しかない葉が形成される。

反対に明るい環境で生育した芽では、暗い環境

で展開しても柵状組織は2層以上であることが、

ホオノキ、プナ、コナラで確認された 10。 これ

に対してブナの近縁種であるイヌブナでは、光

環境が好転しても柵状組織の総数を増やすので

はなく、伸長成長を行うことで反応する。葉原

基の中での柵状組織の分裂は現存する葉の置か

れる光環境に影響されるという指摘がされた 1つ。

ただし、成長パターン (自 由成長 vs.固定成長)

と葉の前形成との関係は、統一的な傾向を示す

には至っていない。

針葉樹の葉では、 トドマツに顕著であるが暗

所で形成された針葉は長く平坦であり、開放条

件の光環境下で生産された針葉は短くとがって

いる 10。 落葉広葉樹では暗所で形成された葉は、

明るい光環境に曝されるとしばしば白化して落

葉し、再度展開する事が多い。しかし、 トドマ

ツでは旧葉が落葉せずクロロフィルの組成 (b

が増加)を変化させて新しい環境に順化する。

新針葉の生産コストの高いことが示唆される。

斜」[の)ヨ出菫と月日野

多くの常緑針葉樹の光飽和での光合成速度は、

春先から夏期にかけて当年葉ではなく2年生の

値が高い。常緑針葉の成熟には約 2年間を必要

とすることから1へ Psatの最大値は2年生葉に

なって実現する。
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図 4
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光合成有効放射束密度 (〕 mml.m‐2S l)

被陰下で生育した トドマツの光合成速度に

及ぼす入射光線の関係 (香山雅純 未発表)

一方、針葉はシュートに密生し複雑な構造を

示す。特に、被陰下では針葉 1本 1本は上方か

らの光を受けやすく配列されている。このため、

光―光合成速度の形は入射光の角度によって大

きく異なり、シュートレベルでも弱光を効率よ

く利用できる (図 4)。 個々の葉の構造と機能を

理解することで、常緑針葉樹の光環境への応答

が解明できる。

まとめ
葉は環境条件に対して大きな可塑性を示す。

ここで紹介した水環境の対する応答のように種

を越えた収餃現象が見られる。そこで、系統間

の制約を考慮した環境適応の指標としての葉の

構造と機能の研究を進める必要がある。

本研究費の一部は、科研・Шり002に依る。

10 Hlkosaka K eti l"7.Oeoolora 97:451‐ 457

11)Kike,T.et a1 19".Plocご Joint鍼獄b Rmm魚戴

Smdi鳴  4:48‐53.

19Kね。h,S.and K)■e,T χЮ4.Physbl.Plant ln p“
“

13)北岡 哲ら 2004.日本林学会北海道論文集 52:84・86

10武津英太郎ら 2∞3.53回木材学会要旨 (福岡)

15)K。■e,T.et d.2∞ 3.Pblt%1255:∞ |}310.

10Kb■e,T d al.1"7.FbEtt R銀 班Ю∝L前
",35:9‐
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繁殖器官の形態・構造の可塑性と環境適応性

日浦 勉 (北海道大学・苫小牧研究林)

ここでは花と果実に絞って研究例を紹介したい。

性表現と生活形

種子植物の性表現は極めて変異に富んでおり、雌雄度という点からす

ると連続的とさえ言える。性表現の進化は交配様式や生活形の進化と相互作用

しながら起こったと考えられ、このような問題を考察するにはひとつの系統の

中に様々な性表現、交配様式、生活形が含まれる分類群を調べることが有効で

ある。

種多様性の高い森林群集では、共存する他の植物がターゲットとなる

種 の生育環境 を形 成 してお り、繁殖 成功 度 に も影響 を与 えて い る

(Macno&Hiur2000)。 雄や雌としての繁殖の機会に関して環境がパッチ状であ
`

る場合自然選択は環境に応じた性決定を好むため、森林における自然撹乱によ

るモザイクパッチの形成も生物の繁殖戦略に影響を与えている可能性がある。

性成熟してからも長期間繁殖しつづける木本の場合、平衡性比に達するまでに

時間を要するだろうし、環境変動が性比が平衡状態に達するのを妨げているに

違いない。また風媒植物の場合、サイズの大きな個体はより多くの花粉をつけ、

より遠くに飛ばすことができるだろう。一方花粉を受け取るにはサイズが小さ

い方がよい。このような観点からすると、攪乱地に侵入する草本の種では考慮

されていなかつたサイズ有利性の違いが木本の雄性両全異株種において雄と両

性個体の共存に大きな役割を果たしていることが予測される。

モクセイ科樹木は森林で生活する低木、亜高木、高木といった生活型

の豊富な植物で、しかも
"lygamOuSや

雄性両全性、雌雄異株など様々な性表現

を持っているため、生活型と性表現の進化の関係の研究に良い材料を提供する

だろう。ここでは機 性 全異株であ り (Ishida&Hiural1998)、 かつ雄比

が 0.5を越える個体群も存在する )アオダモを材料とし、花

粉生産や成長、あるいは性転換に及ぼす個体サ

を長期的に明らかにすることによつて木本雄性

論議するとともにその進化的背景も推論する。

イズの効果と性比の変動パタン

両全異株の維持のメカ ズムを

フマ 彙α綬慢 物ブ` (γ 盈神1詢

γ 種子サイズの可塑性と地理変異
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種子重は実生の生残や成長に大きな影響を及ぼし、その個体群の適応

度を測る上で重要なパラメータの一つである。植物の種子重にはしばしば個体

群間で緯度や標高の違いにより変異のあることが知られているが、特に樹木の

種子重の変異についての情報は不足している。厳しい環境でより大きな種子サ

イズが選択されてきたとする報告は多いが、大きな種子サイズは必ずしも乾燥

条件下での生存に有利ではないとする報告もある。一方、短い生育期間のもと

では大きな種子サイズが選択されてきたと結論する報告もあるのに対し、反対

に短い生育期間のもとでは大きくなるのに十分な時間がないために種子は小さ

くなるという説明をする報告もある。このように種子サイズの変異の解釈が混

乱しているのは、系統の制約や形態発生の違いを無視していることにその原因

の一端があると考えられる。ここではプナ科のブナとミズナラの種子サイズの

地理変異 (Hiura et」。1996,1997)を例にこの問題を取り上げたい。

ミズナラの堅果重は地域個体群間で 6倍の差があつた。ブナでは約 3

倍の差であつた。ブナ、ミズナラともに降水量や積雪条件との有意な相関はな

かった。これらの結果は乾燥下で大きな種子重が選択されるとは限らないとい

う仮説を支持する。ミズナラの堅果重は温量指数とのみ正の相関関係があった。

ミズナラ堅果はコナラなどと同様にその年の光合成産物を利用して生育期間の

中期から成熟落下まで殻斗をはみ出して自由成長する。このことから、温量指

数との強い正の相関は利用可能なエネルギー量の変化に応じて堅果の成長に配

分する光合成産物量が増加することの可能性を示すものである。

一方、プナでは生育期間の長さや温量指数との相関は見られなかった

が、親木の葉のサイズと負の相関が見られた。ブナは同一の芽の中に繁殖器官
と栄養器官が発達する混芽を形成し、葉には日本海側で大きく太平洋側で小さ

いという遺伝的に固定された地理変異がある (Hiura 1998)。 ブナは受粉直後に

殻斗サイズが決定されることから、種子サイズは温量指数で表されるエネルギ
ー量とは直接的な関係がなく、親の葉のサイズとトレー ドオフの関係にあると

考えられる。種子がその年の光合成産物も利用して自由成長する樹種ではその

場のエネルギー量に応じて種子サイズが変化するが、前年までの貯蔵養分を利
用して決定する樹種ではその場のエネルギー量の影響を受けにくいだろう。こ

のように種子や果実の発生の機構の違いが種子サイズの地理変異パタンに大き
な影響を及ぼしている可能性が考えられる。しかし他の形質との遺伝相関の可
能性も完全には否定できないため、今後実験的な検証が必要である。
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時間があれば種子サイズに及ぼす当年生産と貯蔵養分の効果について

もハクウンボクでの実験 (Tamura and Hiura 1998,MiyazaH,ct al。 2002)を例に

紹介したい。
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Q<;rx 樹幹の形態・構造の環境適応性
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樹木は二次本部の蓄積によって地球重力環境に適応 し、長期にわた り生存可能で巨大な体を作
り上げる。そこには、樹木の姿勢制御や形態形成に関わる工夫がある。従来、それは「樹幹に

形成されるあて材によって制御 されている」 と定性的に説明されているのみであったが、樹幹
の環境適応の仕組みを、細胞の形成過程で細胞壁に発現される特異な成長応力を測定 し、解析
することによって定量的に明らかにしてきた。以下に、行つてきた樹木の姿勢制御に関する研
究を記 し、発表では、そのなかか ら最近のものを紹介する。

19"年代当初、樹木の形をフラクタルで表現し、枝の角度や伸長量などのパラメータを変え
ることで様々な樹木の形態を表現しようとする研究が行われていた。街路樹や公園樹の将来図
を描 くことが期待され、フランスNRAでは当時最新のワークステーションで樹木形態をシミ
ュレートしている様子を見学させてもらった。ただ、この手法は類型的な樹木形態の表現にと
どまり、例えば、若枝が成長とともに位置は下がるが形態は反り上がる、などといった実際の
樹木で行われている姿勢制御を表現することはできなかった。私は成長応力が樹木姿勢制御の
鍵となると考え、名古屋大学の木材物理学研究室で樹木形態、姿勢制御機構に関する研究を始
めた。

まず、樹木の形や姿勢が持つ力学的に巧妙な機構を調べた。枝葉の重みは全て枝基部に加わ
るため、太 く長い枝ほど折損の危険性が高くなるが、成長中の枝が基部から折損することは滅
多にない。大型計算機を用いた有限要素法力学シミュレーションと実測を組み合わせた解析に
よつて、枝と幹とを滑らかにつなく

゛
形態は枝自重によって発現する主応力の方向を連続的な流

れにし、枝基部の応力集中を緩和していること、枝と幹との繊維細胞の連続性はオープンモー
ドの応力を弱めていること、さらに、枝の細胞壁のミクロフィブリル傾角(MFA)を制御するこ
とによって縦弾性率を幹の 5分の 1と 小さくすると同時に、力学的異方性も小さくすることに
よって枝を柔軟にし、あらゆる方向からの負荷を柔軟にうけとめることによって折損を回避し
ていることを明らかにした 1,2).

成長を続ける樹木はその形態・姿勢を常に制御することが必要である。例えば、枝の位置を
保つためには、成長に伴う自重の増加を補う負の重力屈性の発現が不可欠である。二次成長す
る木本植物の場合、草本植物が行う偏差成長と膨圧調節だけでは負の重力屈性を発現させるこ
とは不可能である。そこで、ぁて材細胞壁に発生する成長応力に着日した。そのためには、細
い枝に発生する微小領域の成長応力も正確に測定することが必要であった。成長応力の測定は、
ひずみゲージ法とダイヤルゲージ法が主流であり、両方法での応力解放切 り込み位置や深さ、
応力測定における遅延解放の影響を調べ、正確な成長応力の測定法を確立した 3)。

そして、枝
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に発生する成長応力は枝葉の自重を支え、それを上向けるのに十分な曲げモーメントを発現す

ることを明らかにした 4,5ヽ しだれ枝がGA3処理で上向きになった場合に成長応力が 1.5倍の

大きさであることは 6)、 その証拠である。

成長応力は樹木の姿勢を制御する主な機構であることは示した。しかし、枝のあて材や成長

応力分布から枝の空間での位置や曲率などの形態、姿勢を決めることはまだ難しかった。ある

時点であて材を形成していない枝の姿勢が、目指す姿勢であるとは限らないからである。例え

ば、目指す姿勢が今よりも下方向にある枝は、成長による自重の増加にまかせて自身をたわま

せていけばよいので、あえて枝を下向けるためのあて材を形成しない場合もある。あて材や成

長応力から枝の姿勢を理解するには、枝の姿勢の履歴を考慮する必要があった。この目的のた

め、研究は、ある一時期の静的な姿勢に関するものから、樹幹姿勢の季節変化や日変化を考慮

する動的な段階へと進んだ。枝姿勢の実測と内樹皮表面の繊維方向のひずみ挙動から、樹幹の

姿勢挙動を連続測定すると、枝は一日のうち夜は下がり、昼は上がることが判明した。枝葉の

大きさによるが、枝先端の位置が昼と夜で 50cmも違うものもある。季節的には、春から夏に

かけて枝は下がり、晩夏から冬にかけて枝は上がる。また、枝が目指す最適な姿勢を成長応力

から推定することが可能になった 7)。 これらの成果をもとに、枝頂端部の伸長方向、二次成長

量、弾性係数おょび成長応力による曲げモーメントを因子とする力学的シミュレーションを行

うことによつて、しだれ枝から剛直な枝まで、時間と共に変化していくすべての樹形を表現す

ることに成功した 8)。

様々な姿勢の樹幹で成長応力を測定していて、次のことがずつと気になっていた。大きな成

長応力を発生させている程度の強いあて材を試料として得るために、山林で50“0度 と大きく

傾いた幹を探し、急な傾斜地で苦労して測定しても、成長応力は期待したほど大きくない。か

えって 20～30度傾斜した樹幹の方が大きな成長応力が得られることもある。姿勢を直すために

あて材が形成され、そこで発生する大きな成長応力が樹幹を持ち上げる、あるいは引っ張り上

げていることは間違いないが、この仕組みには、まだ隠れた部分があるように思えた。そこで、

樹幹傾斜の度合いと、発生する成長応力の大きさ、形成されるあて材程度らの関係を調べると、

発生する成長応力の大きさは樹幹の傾斜角度に依存しており、傾斜 30度ほどまでは鉛直から樹

幹がずれるにつれて成長応力は大きくなってぃくが、それ以上に樹幹が傾斜しても成長応力は

大きくはならない 9)、 一方、あて材の形成量は傾斜角度と共に多くなる の、これは圧縮あて材

にも、引張あて材でも同様であることが分かった。これから、傾斜した樹幹の姿勢回復の仕組

みは、鉛直から30度ほどまでの傾斜では、形成するあて材の程度を強めて成長応力を大きくす

ることで樹幹の姿勢を元に戻し、これ以上に傾斜した樹幹では、成長応力はすでに最大となつ

ているので、あて材の形成量を増ゃすことで樹幹を持ち上げる力の総和を大きくしていること

が判明した。大きく傾斜した樹幹の成長応力が期待ほどでない理由は、この仕組みにあつた。

現在は成長応力の大きさとあて材形成量を支配している因子が傾斜角
Eな
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もたらされる重力刺激なのかを明らかにする研究に取り組んでいる。還心による過菫刀環現 ,

での生育が解決策になると考え、装置と手法の確立を目指している。

樹木の形態 と姿勢の環境適応機構を解明してきた研究は、細胞壁に発現する成長応力の時系

列を探求する次の段階へ進んでいる。顕微分光光度法によつて、成長応力は二次壁で主に発現

tて いることが分か り、圧縮あて材では MFAが大き く、リグニン量が多ぃほど成長応力は圧

7



縮に大きくなる
10)、

引張あて材では MFAが小さく、セルロース量が多いほど成長応力は引張
に大きくなる11ヽ G層を作る場合は、その横断面積が大きいほど、引張の成長応力は大きくな
るが、作らない樹種でも二次壁のセルロース量が多 くMFAが小さいほど、引張の成長応力は

大きぃ 12)、 ことが分かつた。G層を作らない樹種で発生する成長応力は、G層を作る樹種のそ
れよりも一般に小さく、G層が引張の成長応力のために究極の分化であると想像できる。

成長応力は本部細胞に分化する過程で細胞壁に生じた応力であり、分化中の細胞が吸水成長
によって体積を拡大し細胞壁を肥厚させていく過程は成長応力の発生に深 く影響していると予
想した。そこで、分化中木部細胞の拡大駆動力となる膨圧変動を連続的にモニタリングする方
法を確立した 13)。 これは、幹の直径変動を測定する従来の方法の短所 (外樹皮が周りの湿度変
化の影響を受けるため膨圧変動と一致しない)を内樹皮表面接線ひずみを測定することとヮセ
リンとアルミホイルによる保護層を用いることで克服したものである。この方法では、樹体内
の水の動きや厳寒時期の凍結もモニタすることなど 14)、

他の研究にも応用ができた。
膨圧変動と分化中木部細胞の二次壁肥厚との関係を知るために、このモニタリング法 と

FE‐SEMでの二次壁新生面の観察を行うと、一日で膨圧が最も低い昼に試料を採取した場合、
分化中本部の二次壁ではセルロースミクロフィブリル(CMF)が明瞭に観察された。一方、膨圧
が高い夜に採取した試料では、CMFを覆う無定形の物質が多 く観察された 15ゝ

免疫金標識法に
よつて、この無定形の物質はグルコマンナンを多 く合み

16)、
さらにキシランも含んでいること

が分かった。

細胞壁での成長応力発生機構は、CMFの軸方向には引張の力が生じてお り、その横方向に
はリグニンとヘミセルロースか らなるマ トリクスによって圧縮の力が生じている、そしてMFA
は細胞軸方向にどちらの力を伝えるかを決めている 17,18)。 ヘミセルロースの熱分解が始まる温
度・時間条件から残留した成長応力の低減が始まることから19つ 1ヽ ヘミセルロースによるCMF
間の連結や架橋が CMF軸方向の引張応力発現に関わつていると推察している。一方、CMF横
方向の圧縮応力の源については、二次壁堆積過程において膨圧が高い夜間にマトリクスの堆積
が活発になることから、次のような推測をしている。昼に堆積した CMFは夜間の高い膨圧で
原形質側から圧されるので伸ばされる。その時に、マトリクスが CMFの隙間を埋めるように
堆積するので、次の昼になっても、CMFの前夜の伸びは完全に解消されず、結果として CMF
に引張の力が残留する。マトリクスは高い膨圧で充填されたため、膨圧が低下した昼には圧縮の力が生じる。この仕組みでは、昼夜の膨圧差が大きいほど大きな成長応力が生じることにな
る。実際、あて材分化中の部位では昼夜の膨圧差は正常材よりも大きぃ 22謬 )。 接線方向に生じ
る成長応力は0.1“.4MPaであり、膨圧の値 0.4MPa程度で十分実現可能であり、この仕組みは
妥当と考えている。しかし、CMF軸方向に生じる成長応力は 60～9oMPaも あり、昼夜の膨圧差
だけで説明することは難しい。ヘミセルロースの役割と膨圧変動に連動した二次壁堆積の機構の解明を続けて明らかにしたい。
分化中本部の二次壁での昼夜の堆積差異は人工的な光環境下でも起こる24ヽ この場合、光環境が変化して数時間後から新生面の様相に変化が現れる。通常の成育条件では、光環境の変化と膨圧の変化は運動するため、新生面の様相変化が光と膨圧変化のどちらに主に影響受けてい

るかは分かつていないが、最近、光変化を伴わない膨圧変化をおこす実験成育環境を設定できるようになり、光と膨圧を区別 して壁形成に及ぼす影響を調べている。
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1.は じめに

根の形態や構造は比較的単純であり、植

物の種類が異なっても個々の根は基本的に

似ている。しかし、根の総体である根系の

形態は環境に適応 して大きく変化する可塑

性を有している。根系形態に影響する環境

要因としては、水 (ス トレス )、 窒素や リ

ンなどの養分、pH、 温度、土壌理学性な

どがあるが、最近筆者は高濃度炭酸水をユ

ーカリの根に与えることによつて根量が増

加し、葉重量/根重量 (S/R比 )が劇的

に変化することを見出していることから、

ガス環境についても取り上げる。根系の量

やそれに伴う表面積の増加は、植物体の支

持や栄養や水分の吸収という機能と密接に

関係 していることから、植林の生産性向上

や環境ストレス耐性付与を目指している筆

者にとつて、重要な研究対象である。

2.水ストレス (Water StreSS)への適応

1)乾燥

植物は一般に乾燥した土壌条件下では、

地上部の成長を抑制するとともに根の成長

を促進させるように適応する。総蒸散量を

抑制する一方で、根は土壌の奥深 く伸長す

ることで新たに水分を得ようとする。葉 (ソ

_ス )で生産される光合成産物をより多 く

根系 (シ ンク)に投資してS/R比が減少

する。乾燥土壌に適応したヒメカモジグサ

は、湿潤な土地に自生する同種の植物と比

べS/R比が著しく小さい。雑種ポプラの

挿し木クローンを潅水量のみを変えて育成

した実験では、少ない潅水量でS/R比が

減少したcsch叩lhskiら 1998)。 水ス トレ

スに適応して光合成産物のシンクヘの分配

を変えるメカニズムは何であろうか?

2)アプシジン酸 (ABA)

水ストレスによリス トレスホルモンであ
―

=_===■ _三 ニゴ ~=‐‐~~

るアプシ ン酸 (ABA)の蓄積量が増え、゛

ABA合 成 に係 わ る 9ds‐EpoWCarotenoid

deO▼ gemseの mRNAお よびタンパク質レ .

ベルが増加することがインゲンマメで示さ

れている(Qin and ZeeVaa血 1999o従 って、

乾燥に対する適応的変化には、ABAが関

与していると予想される。ところが トウモ

ロコシなどでは、水ス トレスの無い条件で

外から ABAを与えると根の伸長は抑制さ

れることから、N3Aは根の成長抑制に作

用すると信 じられてきた。しかし実際は異

な り、水ス トレスにより誘導される ABA

合成により、過剰のエチレン生成が抑制さ

れ、結果として根の成長が促進される(Sha″

and LeNOble.2002)。 また乾燥土壌下のオオ

ムギでは ABA存在下でのみ葉の伸長速度

が緩ゃかとなるcacOnら 1998)。 筆者は、

NZ南 島のユーカリ裸苗が、寒風による枯

れ下が りによつて活着率を低減させる問題

に直面してぃた頃、裸苗に ABAを葉面散

布すると根量が増加し、 S/R比 が小さく

なつて枯れ下が りが軽減できることを経験

した(未発表)。
このことか ら、水ス トレス

下では外から与えた ABAに よつて光合成

産物の分配比が変わるものと考えられる。

′R
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3)ジベレリン (GA)

ABAは ジベレリン (GA)で誘導される

イネア リユーロン層でのα‐アミラーゼ活

性 を 阻 害 す る oOVepOW and Hooley.2000)。

また GAの作用を抑制するように働 く 0中

linked N―ace,lglucOsamme transtrases様 タ

ンパク質は ハBAで誘導される Dehydrinプ

ロモーターを活性化した6obettonら 1998)。

このように ABAは GAに対して措抗的に

作用する。では水ス トレス下で誘導される

ABAが措抗的に作用する GAの根の形態

形成への働きはあるのだろうか ?

ErikssOnら (2000)は 、GA20ovdaseを 過

剰発現させた雑種ポプラで根重量が減少 し、

幹や葉の重量が増加することを見出した。

筆者(2001)は 、ユーカリ苗に GAを土壌処

理で与えた場合、地上部の重量が増加 し根

の重量が減少する (S/R比が増加)こ と

を見出した。R∞dら (2∞0)は、ポプラの挿

し木クローンを用いた水ス トレス実験で、

根の伸長と葉や幹の重量の減少に伴って、

茎頂や葉に含まれる GA8(GA代謝の最終
産物)量が減少することを見出した。これ

らのことから、GAは地上部への光合成産
物の転流を促進 し、ABAが GAの働きを
抑制することによって地下部への分配比が
高まるものと考えられる。

4)P450阻害剤

パクロプ トラゾールやウェコナゾール_P

はジベレリンの生合成阻害剤として知られ、
植物矮化剤として実用化されている。その
作用点は ent_ヵ ゥレンが GA12アルデヒド
に至る酸化反応を触媒するシ トクロム P450
の基質競合阻害であるcadem“詭r200o)。

筆者は、ユーカリ苗をこれらの薬剤で土壌
処理すると著 しい矮化に伴って s/R比 が

減少すること(2001)お よび水ス トレスに対

する抵抗性が高めること(2003)を 見出した。

ところで、ウエコナゾール‐P等は生体内に

存在する数多くの P450を同時に阻害する

可能性がある。水ス トレスヘの適応に深 く

係わる ABA代謝をおこなう 8'位水酸化酵

素は P450の一種であるにЮchkOら 1998,

Sdtoら 2004,KuttiЮ ら 200oこ とから、

ウエコナゾール‐Pで処理 したユーカ リの

ABAお よび ABA配糖体の含量を測定 した

ところ、その量比が変化 していた(本 間・浅

田 2003)。 In vitrO実験でもウエコナゾール

や は、この P450を 阻害することが示され

ている(北畑 ら,2004)。 これらのことから、 .

ABA(Zhu 200の と GA(Ve■akkommakalよ
"

ら 1"動の双方が水ス トレス耐性に係わ り、

光合成産物の分配比の調節を行うことによ

つて根の環境適応性にも役割を果たしてい

るものと考えられる。

3.貧栄養 (N山五on)への適応

1)N(Nim"n)
樹木は栄養獲得増強戦略として様々な根

の形態 を有する。それ らの中には菌根

(myCOrhLI Юo“)、 クラスター根 (CluSter

ЮOヽ)、 窒素 固定 ノジュール根 o2‐島血g

nOd」a"d r00ヽ)が含まれる。特に窒素 (N)
の獲得は、光合成能力を決定する因子とし
て重要である。利用可能なN形態には、硝
酸イォン、アンモニウムイォン、有機態窒
素があるが、貧 N栄養下で生育する樹木に
とつては有機態窒素の利用が特に重要とな
るため、有機態窒素を利用可能な N形態に
変換 する菌根菌 との共生 を行 つている
Cmbullら 1996)。 またプロテォィ ド根
0■Oteoiの を有する βακお′αでは本部道管液

r争



中のアミノ酸濃度が高いことが知 られてい

るcate and Jeschke 1993)。 空中窒素固定に

は、マメ科根粒菌(Rttzο誡″ 属)の他に、樹

木では、カバノキ科・ヤマモモ科・ ドクウ

ツギ科・ グ ミ科 。モクマオ ウ科放線菌

(乃響力α属)と の共生による菌根、ソテツ類

のコラロイ ド根 (cor』oiのが知 られている

(岡部 1"つ o

また数多くの樹種で、N供給量が減少し

たときごS/R比が小さくなることが知ら

れている(Dewddら  1992,馳denbergら

同様 の適応 は リン P)欠 opa and

Cheeseman 19F2)+)11) ら

2002)で も知られている。ま N」旦多重■は

S/R比が大きくなり根が粗くなるのlk

ら 199o,BOxmanら 1991)。 N欠乏でヮタを

育てると気孔閉鎖を開始する水ポテンシヤ

ルの閾値が小さくなるcadin and Ackerson,

1981)こ とから、N欠乏の植物体でも ABA

の係わりが考えられているのoddら 2003)。

2)P(PhosphoЮ厖)

低pH条件ではリン酸イオンは土壌中の

Al、 Feの水和酸化物などと反応 し、不溶

化するため、低 P状態となる。クラスター

根は有機酸やフェノールを放出することに

より、不溶化している Pを可溶化する役割

を果たしている。ルービンを P欠乏下で育

成すると地上部の生育は抑制されるが地下

部の生育はむしろ促進されてS/R比 が増

加することが知られている。その際リンゴ

酸とクエン酸の根端からの放出量が増加 し、

PEPCaSe活性が増加した

“

■araら 2003)。

また、ユーカリのクエン酸合成遺伝子過剰

発現植物を作成したところ、酸性土壌 (過

剰な遊離アルミニウム)条件下では、コン

トロール植物では根の成長が抑制されるの

に対 し、根の成長が促進されS/R比 が増

加 した(鈴木。河津ら2003,私信)o

貧栄養への根の形態的・機能的適応には

菌根を介するものとそうでないものとが混

在し、未解明の点が多い。 A人～縣
妙に

ノ
‐‐‐́ ‐

    U
_|ル懲″1′
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4 ガス環境 (Gas)へ の適応

1"4,浅 田 200 Maillard b 2001, Weih 1)

2oo1)" ; rr 示 し   C3植 物であるダイズを低 02

ており、根における N03‐や NH「の取り込 すると根量が著しく増加するこ

み量の増大を図っている 考えられる。 ている。C4植物であるモロコ

現象が起こらないことから、光呼吸の阻害

に よつて根 が増加 す る と考 え られ る

(QuebedeaⅨ 狙d Hardy,1973)。 一方、C3植

物であるコムギを高 C02・ 乾燥環境で育成

する場合(Gittod 1979)や ホワイ トオ~ク を

高 C02・ 貧栄養環境で育成すると根量が増

加することが知られているoorけ ら 1986)。

Tingり ら(1"6)は 、高 C02環境でポンデロ

ーサ松の細根 (2mm以下)や新生根の表

面積が増加することを報告している。しか

し、水や養分が欠乏でない時にはs/R比

は影響を受けないようである(W』SChleger

ら 200の。

ガス環境への適応に何故根が係わつてい

るのかは、水輸送を支配する植物の仕組み

との関係が指摘されているが(W■lSCmeger

ら 2002)、 興味深い課題である。

2)地下部のガス環境

気相率が低い土壌では、根や土壌微生物

による酸素消費のために、土壌気相中の酸

素濃度が深さの増加とともに徐々に減少す

欠乏に対する

ノタ



ると同時に C02濃度が徐々に上昇し、大気

中の 20倍程度に達する例がある。有機物

の多い熱帯多雨林では co2濃度がさらに高

いと予想される。アンデス高地で発見され

たミズニラ科の CAM植 物である Sン″嬌

“
ル θ′αは、葉に気孔を持たず根から吸っ

た C02を葉に輸送して光合成を営むことが

知 られている(Keeleyら 1984)。 最近筆者

17ゝ ′十やっ り
`Smit and StaCh面

よ 1988)、 地下部のガ
' 

ス環境への適応にも水輸送との関係が考え

られる。

一方、湛水などにより根圏における酸素
分圧が 1～ 5 kPaに まで低下すると、根の

呼吸鎖の電子伝達が阻害され根先端が枯死
に至 り、一方で代謝の適応が図られる(Drew
1997,小 島 200o。 また気相が少な く恒久
的に酸素欠乏状態にある湿地には、ヤナギ、
ハンノキ、ヌマズギ、マングロープ、ニッ
パヤシなどの樹木が適応 している。これら
の樹木では酸素欠乏環境に形態的に適応す
るために、連続 した細胞間隙で形成される
通 気 組 織 (aereКhymの を 有 し て お り

にOZ10WSH 1984)、 酸素は通気組織を通っ
て大気から根圏に拡散することができる。
湿地の植物の根の柔組織に占める細胞間隙
の割合は 20～ 60%に及ぶ (通常は 10%未

満 )。 また、通気性の悪い土壌に生育する

植物は、酸素を得るために地表付近を横に

広がる根系を発達させたり、幹や枝から不

定根を伸ばした りする(Stevensら 2002)。

その他、ある種のマングロープが発達させ

る通気根 (脚劇matOphores)ゃ ヌマスギが

土壌の表面から水を突き抜けて立たせる膝

根enee ЮOt)の特殊化例がある。

5。 考察

様々な環境に適応するために、根量を調

節する仕組みは何であろうか? 以上見て

きたように、樹木が水ス トレ 欠 乏

を感 じると根量が増えるが、 の 、

応答が早くなり、それには の

が係 わつている。また樹木の光合成を促進

し、光呼吸を抑制すると根量が増えるが、

細胞内腔の Co2分圧が高くなると気孔が閉

じることが知られている。従つて、両者に

共通する現象は気孔閉鎖を介した通水抵抗
の増大であると言える。では、通水抵抗の

増大が何故根量増加に働 くのであろうか ?

6.おわりに

樹木が本来有する環境適応性を、環境を
制御することを通 じて引き出す合自然的な
植林技術開発を目指 している。根の形態や
機能の環境適応性がどのようなメカニズム
で決定されているのかを理解することによ
つて、それらを制御することが可能になる
ものと考えている。根の制御は、水ス トレ
スの厳 しい地域での植林の生産性向上や環
境植林技術につながるものとして重要な研
究課題であろう。
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