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はじめに

　森林は，多様な種類の樹木から構成されている。森
林の構成員である樹木は木材，銘木を生産するだけで
はなく，二酸化炭素の吸収源として重要な役割を果た
すカーボンニュートラル（炭素中立）な資源として注
目されている。森林をどのように維持するか，あるい
は資源としての樹木をどのように育てるかということ
を考えた時，各樹木の生育の仕方を知ることが重要と
なる。樹木はどのように，その環境に適応して生育し
ているのだろうか？
　芽吹きのころに劇的な変化を見せる落葉樹では，種
毎に，どのように水を吸い上げ樹冠へ運ぶのか興味は
尽きない。各樹種はいつ水を上げる道管を造り，どの
ように葉を出して光合成を始めるのであろうか。その
ことは，木部の形成過程と光合成器官である葉の開葉
タイプの両方に注目しないと明らかにできない。

研究の狙い：葉と道管の関係

　春先，森に入ると，様々な種類の樹木が冬ごもりを
終え，勢いよく芽吹いてくるのを見ることができる。
この開葉の時期はそれぞれの樹種によって少しずつ異
なることから，森には様々な種類の樹木が生育してい
ることが解る。また，目視では解らないが，各樹木は
それぞれのタイミングで幹も太り始める。幹の肥大成
長と共に，水を根から幹，枝を通って葉へ輸送する「通
導組織」も形成される。特に広葉樹の主な通導組織は
道管である。
　道管と葉は水輸送と光合成を介して密接に結びつい

ている（図①）。従って，道管の形成と葉の展開は切
っても切れない関係にある。それでは，道管の形成時
期と葉の展開の仕方にはどのような関係があるのか。
　ここでは，道管の配列の仕方に特徴がある落葉広葉
樹に着目して，各樹木がどのように時間 /空間を確保
して生活しているのかを調べ，各樹種の持つ特徴のあ
る成長の仕方を理解したいと考えた。

道管の配列

　広葉樹を木材解剖学的観点から観察する。図②のよ
うに木の幹を輪切りにして横断面を見てみると，光学
顕微鏡レベルでは道管の配列を観察することができる。
広葉樹は管孔性（放射方向に沿った，道管径の大きさ
の変化）の違いにより，環孔材樹種と散孔材樹種の 2
種類に大きく分かれる 22）。環孔材樹種は成長初期に
大径の道管を形成し，その後，明らかに小径の道管を
形成する。一方，散孔材樹種は成長の初めから終わり
まで一様に比較的小径の道管を形成する。後述するが，
道管半径の 4乗に流速が比例する（ハーゲン・ポアズ
イユの法則）18）ので，道管半径が年輪内において，
あるいは樹種によって異なることは，樹種によって年
輪内の水輸送速度が変化し，道管の形成時期が変化す
ることにつながる。このような道管配列の違いは各樹
種の開葉様式（順次開葉 vs.一斉開葉）の違いと密接
に結びついている。これら道管の配列パターンの異な
る樹種は温帯の同じ地域に生存していることから，各
樹種が異なる様式で，その環境に適応して生育してい
るのではないかと推測できる。

告報

　冷温帯落葉広葉樹林に混生する環孔材樹種と散孔材樹種について，どのようにその生育環境に適応して生育してい
るのかを明らかにすることを目指した。その結果，葉のフェノロジーと道管形成時期の関係について，環孔材樹種は
短期集中型の，散孔材樹種は長期分散型の成長様式を採り，各々異なる適応方法で生育していることが明らかとなっ
た。今後，異なる道管配列を持つ樹種を含めてより多くの樹種について体系的に調べる必要がある。
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道管の通水能力

　次に，道管配列を生理学的観点から観察する。道管
の通水能力は，ハーゲン・ポワズイユの法則によると，
道管半径の 4乗に比例する。例えば，道管の半径が 2
倍あるいは 4倍になると，16倍あるいは 256倍も水
を通しやすい。従って，春先，環孔材樹種において最
初に形成される大径の道管は，散孔材樹種の小径の道
管よりはるかに通水能力が大きいと考えられる。
　大きな径を持つ道管は，通水性は大きいが，凍結す
る環境では冬期に機能を失い回復できないという欠点
がある 14）。散孔材樹種の道管は数年輪，通水機能を
保持している 20）19）が，一方，環孔材樹種の大径道管は，
形成された年の道管しか水を上げていない 21）19）こと
が知られている（図③）。
　これらの通水能力の違いが，各樹種の道管を形成す
る時期にどのような影響を与えるのか，ということが
各樹種の成長の仕方と大きく関わってくる。

木部形成と開葉の仕方

　落葉広葉樹の葉の展開時期と道管形成時期との関係
について古くから環孔材樹種と散孔材樹種とで異なる

ことが知られている 8）。肥大成長を調べた研究 7）9），
道管の二次壁堆積時期を調べた研究 15）においても，
幹の成長開始が，環孔材樹種では開葉に先行し，散孔
材樹種では開葉してから少し遅れることが知られてい
る。このことは，成長ホルモン 1），越冬細胞 3）に関係
があるという。
　そこで本稿では，道管の水輸送が始まる時期に着目
して，道管の木化時期を木材解剖学的に調べることに
した。それと同時に，葉の展開時期については蒸散と
光合成に着目しつつ葉の展開過程を観察した。このよ
うにして，葉の展開時期と道管形成時期との関係を，
生理生態学的観点から，つまり，光合成と水輸送との
つながりを念頭におきつつ明らかにしようと試みた
（図④）。

本研究

　葉の展開と道管形成の時期的関係を明らかにするた
めには，樹木の特徴，遺伝的不均質性があるため同じ
個体において，葉と道管の形成を同時に，季節を追っ
て調べることが必要となる。また，道管配列の異なる
樹種間の違いを明らかにするには，同一地域に混生し
ている異なる道管配列を持つ樹木を同時に調べ，その
違いを比較する必要がある。
　これらのことを考慮に入れ，京都府北部の京都大学・
芦
あしゅう
生研究林の林道に沿って 1km以内の比較的狭い範

囲において調査を行った。この林はブナ・ミズナラを
中心とする冷温帯落葉広葉樹林を形成しており，年降

▲写真③
北桑田高校図書館
左：外観
右：内観

1.▲図①　葉と道管の関係
▲図③　年輪内の道管の水分布

4▲図④　本研究の位置づけ

2.▲図②　道管配列の違い
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水量は 2,000mm以上で，特に調査場所の長
ちょう
治
じ
谷
だに
近辺

は，冬の最低気温が－ 10℃以下になる。環孔材樹種
5樹種，散孔材樹種 5樹種，各 5個体において 2年間，
調査を行った。調査個体は胸高直径が 18cm以上，樹
高が 9m以上と，比較的大きい成木と考えられる個体
を用いた。春先の開葉前から 2週間に 1回，内径
7mmの成長錐を用いて幹をくりぬいて試料を採取し
た。同時に葉のフェノロジー（生物季節：開葉，葉の
展開，落葉等）を観察した。
　道管は，形成層の細胞の分裂，道管要素の伸長や拡
大，二次壁形成の開始とそれに続く木化，ならびにせ
ん孔の形成を経て完成する 2）。本研究では，当年の道
管が水輸送を開始する時期を観察するために，幹の初
形成道管列（当年の年輪形成の最初に形成された，年
輪界から 1列目の道管列：図⑤）の木化を観察した。
方法は，ミクロトームを用いて木口面切片を作製し，
サフラニンとファーストグリーンで二重染色（あるい
はフロログルシン塩酸反応）を行い，光学顕微鏡で観
察した 12）17）。
　また，葉の生物季節（フェノロジー）については，
開葉と葉の拡大に注目した。なぜなら，開葉時期は葉

が蒸散，光合成を開始する時期であり，葉の拡大時期
は葉の蒸散，光合成が最大となる時期となるためであ
る。開葉は葉身が枝軸から離れた状態とし 5），Suzuki 
et al.（2000）16）に基づいて，葉面積の拡大がほぼ終
了した時期を葉の拡大とした（図⑥）。このようにして，
樹冠と樹幹の季節変化を同時に調べた結果，春の息吹
を一部ではあるが捉

とら
えることができた。

　幹の初形成道管列が木化する時期は，環孔材樹種で
は開葉 2週間前から 4週間後までであり，一方，散
孔材樹種では開葉 2～ 8週間後であった。これは環
孔材樹種の方が散孔材樹種より早いとする先行研究の
傾向と一致する。
　また，環孔材樹種ではほとんどの樹種において葉の
拡大以前（葉の拡大 4週間前から 2週間後まで）に
幹の初形成道管列が木化し，一方，散孔材樹種では葉
の拡大以降（葉の拡大 0～ 8週間後）に幹の初形成
道管列が木化した（図⑦）。つまり，開葉あるいは葉
の拡大時期に対する幹の初形成道管列が木化する時期
は，環孔材樹種の方が散孔材樹種よりも早かった。こ
のように，葉の展開と道管形成との時期の順番と時期
の差が明らかとなったが，次に生理生態学的観点から
環孔材樹種と散孔材樹種における環境への適応の仕方
を考察する。
　葉の展開の過程と生理機能の関係に注目すると，春
先に開葉することで蒸散を開始し，その後，葉が拡大
すると共に蒸散量が急激に増加し，葉の光合成生産能
力が上昇する 13）6）10）11）と考えられている。
　環孔材樹種では，上述の通り，主な水輸送を担う大
径道管は越冬して春先に水輸送を行うことができない。
そこで，これまでは開葉に向けて大径の初形成道管列
を形成すると考えられてきた。しかし，これまでの研
究でも，本研究でも，開葉時期に水輸送準備の整った
初形成道管列が見られない個体があった。そこで，環
孔材樹種では開葉時期には蒸散があまり活発でないた
めに，大径道管が必ずしも必要ないのではないかと考
えられる。それでは大径道管はいつ必要であるのか。
本研究では環孔材樹種は蒸散が始まる開葉時期から蒸
散能力が急上昇し終わる葉の拡大時期に向かって，幹
の大径の初形成道管列が木化していた。つまり，環孔
材樹種では個体の蒸散能力が最大になる葉の拡大時期
に向けて水輸送準備を行い，その後の光合成生産を円
滑に行うことが明らかとなった。
　これに対して散孔材樹種では，上述の通り，数年輪の
道管で水輸送を行う。いつでも水輸送を行う準備がで

0.5mm 

5.▲図⑤　小口面切片の顕微鏡写真

(Kikuzawa 1983) 

(Suzuki et al. 2000) 

6.▲図⑥　開葉と葉の拡大の定義
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きているのである。本研究では散孔材樹種は蒸散能力
が上昇し終わる葉の拡大時期以降に，幹の当年の道管
が木化し始めていた。つまり散孔材樹種では蒸散能力
が上昇し終わり，光合成生産を活発に行っている時期
に，幹での当年輪の水輸送準備を行っているのである。
　このようにして，冷温帯落葉広葉樹林に混生する環
孔材樹種と散孔材樹種では，葉のフェノロジーと道管
形成時期の関係について異なる適応方法を採ることが
明らかとなった。環孔材樹種は葉と幹の道管を春先に
同時に形成する「短期集中型」の，散孔材樹種は葉と
道管を別々の時期に形成する「長期分散型」の成長様
式を採り，各々異なる適応方法で生育していることが
明らかとなった。
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今後の展望

　今回，春先の道管形成と葉の
フェノロジーの時期的関係を環
孔材樹種と散孔材樹種とで比較
することで，各樹種の生き様が
明らかになった。一方，樹種内
においても，樹種によって，あ
るいは年によって，道管形成時
期と葉のフェノロジーの関係に
は変動が見られた。この理由は
まだ解らないことが多い。また，
クルミ類のような半環孔材樹種
を含めて，落葉，常緑性の様々

な道管配列を持つ多くの樹種で道管形成と葉のフェノ
ロジーの時期的関係は明らかになっていない。今後，
樹種を増やし，道管形成と葉のフェノロジーの時期的
関係を，もっと体系的に調べることが必要である。こ
れによって近年注目されている黒い心材をもつオニグ
ルミ 4）など銘木生産への手がかりも増えるのではな
いだろうか。
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▲図⑦　葉の拡大時期に対する幹の初形成道管列の木化時期
　左に 2004 年，右に 2005 年の結果を示す。括弧内の数字は個体数，黒丸は平均，バー
は範囲を示す（Takahashi et al. 2013 より改変した図）。
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