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樹木の形態形成*

馬 場 啓 一**

1.は じめ に

樹木は、あま りにも我 々の身近にあ りふれてい るために、日常的にはつい見過 ごされてい る方 も多

いのではないかと思います。特 に日本は降水量が多 く、夏の気温 も比較的高いために、植物が豊富に

育ちます。以前、スペインか ら日本 に来 られた研究者の方が 「山がみんな緑だ」 とわざわざ言 う意味

が最初はわか らなかったのですが、その方の故郷ではそ うい う景色の方がむ しろ珍 しく、山は土や岩

が見 えていて当然で、植物はあちこちに散在 しているものだ と説明 して もらい、やっ とわかったこと

があ りま した。 日本人の多 くはおそ らく 「山は緑なもんだ」 と、疑 うことなく思ってい るのではない

か と思います。樹木 は地上の植物の大半を占め、光合成 により大気中の二酸化炭素を吸収 して酸素を

放出することで、地球環境の保全に寄与す る主役を務 めるばか りでなく、いろい ろな面で我々の生活

と密接に関わってお り、人類はその恩恵 を受け続けてきま した。樹木のお世話 になってきたのは、文

字を持たなかった先史時代はもちろん、ひ ょっ とすると人類が現在 の人類 になる以前か らだったかも

知れ ません。樹木の内部に蓄積 され る木部は、木材 として家屋や家具な どになって我々の生活を支え

て くれています。また、花 を楽 しませて くれる花木、実が食用 となる果樹や薬 が取れ る薬用木 とい う

の もあ ります。 しか し木でさえあれ ばどんな時で も何で も使えるとい うわけではな く、 どの木がどう

い う役に立つのか、それを先史の頃か ら人類は経験的 に学び、役立てて来ています。つま り各樹木を

的確 に役立てるためには、まずそれぞれの樹種 を識別できることが大切だとい うことにな ります。本

当に正 しく樹種 を識別するためには、花や実、葉の形態を細か く観察 しなければな りませ んが、遠 目

か ら見ても分類群の近い樹種は比較的似 たよ うな樹形 をしているものが多 く、慣れてくるとザ ッと概

観 しただけで、全部ではあ りませんが、だいたいの樹種や、あるいは分類群程度の見分けがつ くよう

にな ります。 こ ういった近縁の樹木が似 た樹形 を形成するのは遺伝 的な要因で決定 されています。そ

の一方で、それぞれの樹種が密 に育 ったか、1本 木 として育ったかに寄っても形が変わった り、また、

光の環境や生育地の傾斜 などの環境要因の変化 に対応 して、1本1本 の樹木は常に枝や幹 を曲げるこ

とで多少 の樹形 を変 える能力を持っています。全 く同じ樹形に育っ木 とい うのは、当然ながら、一組

も無い と言 えるで しょう。樹木の形態は どの ように して形成 され るのかについて少 し詳 しく述べてい

きたい と思います。

2.樹 形 の い ろ い ろ

樹木 とは、地面 より上に出ている部分が何年 も生き続 け、なおかつその幹や茎の中に木部(木 材)

と言われ る組織 を蓄積 しなが ら太ってい く植物 のことを言います。温帯では普通、毎年1つ の年輪を

重ねていきます。木部を積み重ねなが ら太 くなってい くこ とを肥大成長 といいます。また、地上部の

組織が生きていて、冬にも青々とした葉 を着けていたとして も、茎の中に木部を蓄積 していかない植

物は樹木 とはいいません。た とえば冬芝などがこれに当た ります。秋に全ての葉 を落 としてしま う落
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図1:ツ ツジ 低木(灌 木)の1例

図2:ク ロマツ 高木 針葉樹 の1例

図3:ア キニ レ 高木 広葉樹 の1例

葉樹ですが、幹の中では細胞が生きてお り、休眠 し

たまま冬を越 し、次 の春 を迎えると休眠を打破 して

前年までに蓄えた幹や枝 の先か ら次の年 の芽を開き、

葉が展開 します。 このように、それ まで地上部で成

長 した高 さや広 さを利用 して、樹木 は翌年の春 に近

隣の他の植物よ り多少な りとも光を得 るために有利

な位置に葉 をつ けようとしているのだ とも言えるで

しよう。

樹木をその樹形によって言い分ける時に、高さに

着 目した方法があります。高木 ・低木 とい う分 け方

です。あるいは喬木、灌木 といった言葉 を 目にされ

た方 もお られることと思います。その定義 を調べて

みると、かな りいろいろあ り、高木の方 か ら見てみ

ると、高木は5メ ー トル以上 とか3メ ー トル以上 と

か、高木 と喬木は同 じであった り、高木 は5メ ー ト

ル以上で喬木 は3メ ー トル以上としていた り、かな

りまちまちです。おなじよ うに低木や灌木 の方でも、

灌木の方が3メ ー トル以下 ・低木は人の背丈以下 と

するものがあるか と思えば、低木 と灌木 は同 じ物の

言葉違い とするものもあ り、1メ ー トル以下は別に

小低木 とさらに分けるものもあった りします。岩波

書店の生物学事典(第4版)1)に よれ ば、高木 と喬

木は同じもので、低木 も灌木 も同 じもの とあ ります。

高 さ2メ ー トル を高木 ・低木の境界 とす るのを第一

義 として紹介 し、ほかに2メ ー トル以下を低木、8

メー トル以上を高木、その中間の2～8メ ー トルの

高 さの木 については移行的なクラス としている例や、

利用の面か ら林業分野で4～5メ ー トル以上を高木

としているとい う例 が紹介 されていました。一般的

に、高木(喬 木)と 言われ る樹木は、メイ ンの幹 と

なる部分 と枝 との区別が比較的つきやす く、低木(灌

木)と 言われる樹木では、主たる幹 と言える部分を

見分 けることが困難 な樹形 をしているようです。低

木の地際や地下で細 かく分かれた幹一本一本の寿命

はあま り長 くなく、それぞれは数年で枯れて、新 し

く生 えてきた別の幹 と交替 してい く場合 が多いそ う

です。

低木 と比べて高木 の方はぱっと見た感 じでわか り

やすい樹形のバ リエーシ ョンが豊富です。針葉樹は

おおむね地際か ら主幹が真 っ直ぐ天 まで伸び ようか

とい うくらいはっき りしてお り、主幹 とかな り開い

た角度で、いかにも枝 らしい細い枝が出ている形を

良 く見かけます。広葉樹 では途 中まで主幹がはっき

りとしてい るものの途中から幹そのものが枝分かれ

して、上半分では どれが主たる幹なのかわか りにく
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くなるケースが多いよ うです2)。 その形はほ うき状であった りきのこ状であった りしますが、分類 上

近縁の ものは比較的似た形状になることが多いよ うです。

灘 諜羅 　 鍛L十り

鱗鵜灘警 　 触瀬 半

籔繁 綴繋 　 創圭塾 離
か ら出てい るのを特 に輪生 と呼んだ り

します。互生か対生かで全体の樹形 に

大きな影響が出ることはあま りあ りま 図4・ 樹形 を決 める遺伝 的要因のいろいろ

せんが、輪生の物は独特の形状 にな り

ます。次の要因に枝 の付 く頻度 と角度があ ります。頻度は次の枝が どれ くらい離れて出て くるのかで

決ま ります。頻度が高いほど密 な樹形にな ります。枝の角度 もまた重要な要素です。図53)を 見 ると

お もしろい ことがわか ります。 もともとは同 じ長 さの線 を2分 岐で繰 り返 しただ けの図形 で、平面で

表せ ばただの幾何学模様 にしか見えませ ん。これにある角度を付 けて立体的に表示するようにすれば、

樹木 らしく見えます。 さらにそれぞれの線分の間の角度(枝 の角度)が 小 さい場合には、ほ うき状 と

なってケヤキなどのニ レ科(の 若木)っ ぼく、そ して角度が大きくなると、サクラな どの樹種に近い

形状 にな ります。枝 の出る角度 については、周囲の枝や幹 との関係 からそれぞれの枝で角度が決まっ

ているとす る仮説があ ります。Equilibriumposition(平 そ衡位置)仮 説 といいます4)。 この位置は周囲の

状況が変化すれば、その変化に応 じて変わるもので、いつ も変動するものと考えられています。

樹形を決定 している最も重要な要因のひ とつ に頂芽優勢の強 さの違い とい うものがあります。無傷

の植物体では一般に茎の頂点にある芽が次々 と葉を開き伸びてい くのに対 して、それ よ りも低い位置

の葉の付 け根 に出来た芽(腋 芽:え きが)は 休 眠 したままその成長が抑 えられます5)。 この ように頂

端の芽だけが成長す ることを狭い意味での頂芽優勢 と言います。頂芽優勢が どれほ ど強 くてもやがて

は腋芽が成長 し、枝 となって樹形にふ くらみ と大き さを与えるよ うにな ります。頂芽優勢 の程度が強

けれ ば強いほ ど幹 と枝の区別がはっき りとしてきます(図4)。 いわゆる我々が良く思い浮 かべるスギ

⇒▽
(a)(b)(c)(d)

図5:2分 岐モデルによる樹形シ ミュ レーシ ョン3)単 に2分 岐させた線分の集合(a)に 立体

的な角度をつける(b)と 樹木 らしく見える。さらに線分の数 を増や して浅い角度をつける(c)と

ケヤキっぼ く、同 じ線分集合の角度を広げるだけ(c)で サクラっぼく見 える。
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の若木やク リスマスツ リーに使 うドイ ツ トウ

ヒな ど、典型的な針葉樹っぽい樹形は、たい

勢が強め、広葉樹は頂芽優勢が緩めではあ り

ます が、生物の世界では何事にも例外がある

、覧 もので、針葉樹では ウツクシマツとい うアカ

マツや クロマツの変種があ り、地際から何本

もの幹が分岐 して生えてお り灌木のよ うな見

図6:ユ リノキ 頂芽優勢の強い広葉樹の例.の 区別がハ ッキ リとした真 っ直 ぐ天に向かっ

針葉樹のよ うに上の方まで幹 と枝の区別 が て伸びているような樹形を しています。頂芽

はっき りしている。 優勢 のメカニズムについて、当初は各組織 に

よってホルモンに対す る感受性 が異な り、頂

芽で合成 される植物 ホルモ ンであるオーキシ

ンが腋芽 の成長 を抑制 しているもの と考え られてきました。そののち、サイ トカイニンとい う別の植

物ホルモンが腋芽の成長 を促進する作用 があることがわか り、 さらに腋芽周辺でのサイ トカイニンの

生合成をオーキシンが抑制 していることがわかってきま した5)。 っま り、頂芽で作 られて運ばれ るオ

ーキシンの量が多かった り少なかった りす ることや、腋芽周辺 でのサイ トカイニ ンの合成 される量が

多かった り少 なかった りす ることで、頂芽優勢 の強 さの違いがあるのだろ うと現在 の ところは考 えら

れます。

4.環 境 応 答 に よ る 形 態 の 変 化

前章では、それぞれの樹種によって

ある程度決め られた形が どのよ うに し

て作 られてい くか とい う話 をしま した。

樹木 に限 らず高等植物は最初に種子 な

り胞子な りが着地 して根 を張った場所

か ら動 くことができませ ん。生涯同 じ

場所でず っと生 きて行 くのですか ら、

環境の変化に対 して植 物体の内部では

めまぐる しい変化を起 こして応答 し、

惣 劉 こ簾 劃麗 穿 壽 図7・植物の成長のしかた 脚 茎の先端だけカミ伸びて
には 日陰に行 った り水浴び をした り移 生長す るので・伸長 の止まった下の部分の葉や枝の位置は・ず

っ と変わ らない。
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動す ることでかな りな部分 を対応 していますが、

植物ではそ うは行きません。 いろいろな環境の

変化 に対す る植物の応答 は、多種多様なものが

駕 あ りますが、ここでは重力や光環境の変化に応

噛 答 して、茎がよ り好 ましい位置 を占めるための

婚 → レ 形態の変化について述べていき就 植物は、冤
・ 重力や光の状況を検知して自分自身の形態や姿

勢 を 制 御 し て い ま す 。 先 の 章 で 述 べ た

＼Equilibriumposition(平 衡位置)仮 説 について も、

環境要因 として一番大きなものは重力であると

図8:植 物の成長点付近での屈曲 考えられています。植物 の茎 、幹や枝はそれぞ

ひ とつひ とつのマス 目が細胞 とします。 曲が る れの場所で常に重力の方 向を検知 してお り、重

内側の細胞 は1つ1つ があま り伸びず 、反対側 力の方向に対 してそれぞれの茎の最適な角度が

の細胞が伸び ることによって、その成長 の差が あるとされています。メイ ンの幹 とな る部分に

長 さの差 とな り、曲がることができる。 おいては重力 と幹のなす角度がゼ ロであるだけ

で、他の枝 と比べて制御 のしくみについて違い

は無い と考え られています。それぞれの枝や茎 、

幹があるべ き位置(Equilibriumposition)か らずれ た場合 に、植物は枝や茎、幹 を曲げることでその位

置をあるべ き位置に戻そ うとします。

植物の茎や幹は どうやって曲がるので しょ うか。植物はわれ われ動物 と違って先端成長 しています

(図7)。 我々人 間を含む脊椎動物では各骨 ごとに生長点があるので、全体が伸長 しますが、植物では

芽のちょっと下辺 りだけが良 く伸びて成長 し、一旦伸長が止まると後か ら伸びることはな く、先端以

外の葉の位置は変化す ることがあ りませ ん。 この最も伸長成長 している部分では、植物が茎を曲げた

い内側の細胞 の伸びが抑えられ、外側 の細胞の伸びが促進 されることによって曲が ります(図8)。 こ

の ことを伸び方 に偏 りがあるとい う意味で偏差成長 といいます。 この偏差成長 は、草本植物 も木本植

物 も両方 ともや ることができ、柔 らかい組織が水を吸って曲がるのですか らその反応は速 く、だいた

い どの植物でも24時 間以内に向きたい方向(た いていは鉛直上方)を 向いて安定 します。典型的な

草本植物ではこの偏

差成長による屈 曲し 拙 や'

熱黙 ◎
木本植物は、この偏

1灘/
巌 論 鷺 圧縮あて材 引張あて材
たがる圧縮あて材と

いう木部を曲がりた 図9:躯 材形成1こよる樹木哩 曲 左は針葉樹・輿 広葉概 伸長成

い外側に形成 し、広 長 を織 て木音区を蓄積 している部分では・あて材 とレ'備 殊 な木部 を形成

葉樹では逆に形成 さ して幹や枝 を屈曲させ る・
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れ る と縮 み た が る 引 張 あ て材 とい う木 部 を 曲 が りた い 内 側 に形 成 す る こ とで 木 部 の 形 成 され て い る幹

や 枝 を 屈 曲 させ ま す 。 な ぜ あ て 材 は 形 成 され る とき に 変 形 し よ う とす る の か 、 最 終 的 な メ カ ニ ズ ム は

ま だ あ き らか に な っ て い ま せ ん が 、 引 張 あ て 材 に つ い て 、 細 胞 壁 の 中 の 成 分 で キ シ ロ グル カ ン とい う

ヘ ミセ ル ロ ー ス の 一 種 が 引 っ 張 る 力 を 生 み 出 す 機 構 に 寄 与 して い る こ とが わ か っ て 来 ま した7)。 そ れ

は 、 キ シ ロ グル カ ン を 分 解 す る 酵 素 の 遺 伝 子 を 遺 伝 子 組 換 え で 導 入 した ポ プ ラ の 木 が 横 倒 しに され て

も野 生 株 の よ う に は 起 き 上 が れ な い こ と 、 幹 の 内 部 で は ち ゃ ん と引 張 あ て 材 を 形 成 して い る こ とな ど

の 実 験 結 果 か ら明 ら か に な りま した 。 木 部(木 材)は 細 胞 を包 ん で い る細 胞 壁 とい う部 分 だ け が 蓄 積

され て 作 られ て い ま す 。 こ の 細 胞 壁 は 、 セ ル ロー ス ・ヘ ミセ ル ロ ー ス ・リ グ ニ ン と い う3種 類 の 高 分

子 成 分 か らな りま す 。 セ ル ロ ー ス は 細 長 い 分 子 が 自分 た ち で 集 合 し て 自動 的 に 束 を作 り剛 直 な 物 性 を

し て い ま す 。 そ の セ ル ロー ス の 問 を つ な い で い る の が ヘ ミセ ル ロ ー ス で 、 最 終 的 に リ グ ニ ン で 固 め た

構 造 に な っ て い ま す 。 引 張 あ て 材 の 引 っ 張 るカ を 生 み 出 す 細 胞 壁 の 典 型 的 な例 で は 、 リグ ニ ン が 存 在

し ま せ ん 。 セ ル ロ ー ス は 剛 性 の あ る 分 子 で す の で 、 変 形 され る とバ ネ の よ うに 戻 ろ う と し ま す 。 こ の

セ ル ロ ー ス 同 士 を く っ つ け る役 割 を キ シ ロ グル カ ン とい うヘ ミセ ル ロ ー ス が 担 っ て い る こ とで 細 胞 壁

全 体 が 縮 も う とす るカ を 発 揮 す る の だ と考 え られ ま す 。
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