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総説

樹木の幹枝の呼吸

一器官表面での CO2フラックス測定から内部の呼吸プロセスの理解ヘー

飯尾淳弘*• l 

森林バイオマスの大部分を占める樹木の幹枝の呼吸は，炭素循現の重要なー要素であり，その定量には器官表面で測定され

たCO2放出速度 (EA)が用いられてきた。しかし，幹や太い枝，粗根など，厚い木部をもつ器官では，内部の温度や 02環境に

大きな勾配がある上に組織による呼吸能力の違いや， CO2の拡散，溶解といった物理的プロセスがEAに影響する。特に最近

では，樹液流が辺材内の CO2を輸送するために，広が呼吸速度と大きく乖離する事例が多数報告されており，器官内部の CO2

動態に注目が集まっている。これにともない，温度や器官のサイズなど，器官の外的要素と EAの関係に注目した従来の研究に

加え，今後は各組織の呼吸能力や解剖学的特性，生化学的特性など，内的要因との関係にも注目する必要があると考えられる。

そこで．本稿ではEAと内的特性の関係の理解を深めることを目的に，幹枝を中心とした非同化器官の広と呼吸に関するこれ

までの知見を整理し．今後の課題について考えた。

キーワード：解剖学的構造，ガス拡散抵抗，温度勾配，光合成産物，樹液流

Atsuhiro Iio*・1(2021) Stem and Branch Respiration in Trees: Monitoring CO2 Efflux on Organ Surfaces to Understand the 

Internal Process for Respiration. J Jpn For Soc 103: 53-64 Respiration of woody organs, such as stem, branch and coarse root (woody 

respiration), is an important component in the carbon cycle of forest ecosystems due to their huge biomass. CO2 efflux on the surface of a 

woody organ (EA) has historically been used as a direct measure of woody respiration. However, there are large environmental variations 

within woody organs different from other organs, such as leaves and fine roots. Not only the respiration of living tissues but also a series of 

physical processes, such as CO2 diffusion and CO2 dissolution into xylem sap, are included under EA. Recent studies have shown that there is 

a substantial portion of CO2 dissolved in xylem sap and transported away from the site of origin. Consequently, it is of necessity to clarify the 

internal processes of the organs, such as tissue respiration, anatomical and biochemical characteristics, and CO2 dynamics, for evaluating 

woody respiration, besides the traditional approaches focusing on the relationship between EA and external factors, e.g., temperature and 

organ size. In this review, I compile the previous knowledge for stem and branch respiration to understand the importance of the internal 

process, and to organize future issues. 

Key words: anatomical characteristics, gas diffusion resistance, temperature gradient, photosynthetic products, sap flow 

I. はじめに

呼吸とは光合成でつくられたグルコースなどの糖類を，

ATPやNADPHという生物が利用可能なエネルギー通貨や

還元力に変換する反応であり，その過程で酸素 (02)が消

費され，二酸化炭素 (CO2) が放出される。植物はそのエ

ネルギーをもとに， タンパク質の代謝回転や膜内外のイオ

ン濃度勾配の維持といった生命維持，植物体の構成物質の

生合成根での無機イオン吸収など，生育に欠かせない活

動を行っている (V.節）。また，植物は光合成で吸収した

CO2の約半分を自身の呼吸で大気へ返すため (Collaltiand 

Prentice 2019), 森林植物の呼吸量を推定することは，森林

生態系の物質生産量や炭素循環を明らかにするうえで欠か

せない。

樹木や森林の呼吸はその巨大さと器官による役割の違い

から，一般的に，葉枝，幹，根といった器官に分けて調査

される。木本植物の特徴である太い幹に代表される，木部

の発達した巨大な非同化器官では，新しい組織が外側に形

成される一方で，古くなった木部組織は死んだ後も脱落せず

内側に蓄積され続ける。そのため，幹の重量当たりの呼吸速

度は葉や細根と比べてかなり低い。しかし，幹枝のバイオマ

スは森林全体の約 80%にも達するため (Cannel1982), 幹

＊連絡先著者 (Correspondingauthor) E-mail: iio.atsuhiro@shizuoka.ac.jp 

枝の呼吸量は森林総生産量の約 4~32%と推定されており，

森林生態系の炭素循環の重要な一要素となっている (Litton

et al. 2007)。

幹枝の呼吸特性の評価には，器官をチェンバーと呼ばれ

る箱で覆い，その部分の CO2放出速度（尾）を測定するチェ

ンバー法が用いられる (ill.節）。チェンバー法は幹枝だ

けでなく，葉や細根などあらゆる器官の呼吸測定に広く用

いられる手法であるが，幹枝のように厚い木部をもつ器官

では内部のガス拡散抵抗が大きいため， CO2が蓄積してそ

の一部は樹液に溶解し蒸散とともに別の場所へ移動する可

能性がある (Negisi1979, II. 節， vm.節）。このような器
官内部での CO2移動が大きい場合には，幹枝の表面で測

定された EAはその場所の呼吸速度と大きく乖離すること

になる。また，温度や 02濃度の内部勾配も大きく，それ

らが呼吸速度に影響するために，恥の変化の要因を特定

することが難しい。例えば幹の温度と恥の関係は大き

なヒステリシスを描くことが多いが，そこには樹液による

軸方向の CO2移動に加えて，拡散抵抗の大きさに起因す

るCO2の発生と放出のタイムラグや測温場所の代表性の

問題が関与する (VI.節）。こうした樹木に特有の問題を

解決するには器官内部の呼吸に関わる要因を調べて積み上

げる必要があるが，器官の破壊をともなう上に非常に手間
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がかかるため，内的要因の影牌は小さいという前提のもと，

温度や器官サイズ，肥大成長巌など，外部から取得できる

要因と EAの関係の解析を中心に研究が進め られてきた

(IV., VII. 節）。しかし，近年，同位体や小型 CO2分析計

を用いて器官内の C切動態を詳細に調査できるように

なったことで呼吸で発生した CO2の一部が樹液流によっ

て別の場所へ輸送される 実態が多数報告されている

(Teskey et al. 2008 ; Angert and Sherer 2011, Vill. 節）。 こ

れにともない，非同化器官の呼吸特性を評価する上で，器

官内の組織の呼吸能力や拡散抵抗など， EAやC切動態に

関わる内的要因を知ることの重要性が見直されている。

本稿では， EAと内的要因の関係の理解を深めることを

目的に，幹枝を中心とした非同化器官の EAと呼吸に関す

るこれまでの知見を整理し，今後の課題について考えた。

幹枝の呼吸に関する研究は上述した器官内部のプロセスの

複雑さのためか，葉や細根，土壊の呼吸に関する研究と比

べて少ない。総説についても， 日本語で解説したものは根

岸 (1970),横田 ・森 (2003)以降発表されていない。

根岸 (1970)では， 1920年代の樹木呼吸の研究開始当初

から国際生物学事業計画 (IBP) までの知見が幹枝呼吸を

中心にまとめられており，特に試料の切断がEAに与える

影響について詳しく検討されている。横田 ・森 (2003)で

は， IBP以降に名古屋大学の研究グループが取り組んだ，

器官レベルの呼吸を個体サイ ズと関連づけて林分スケール

へ拡張する方法に関する一連の研究成果が解説されている

(V. 節で一部を引用）。本稿では 2000年以降の研究を中心

に紹介するが，研究の裾野を広げるために最新の報告だけ

でなく，この分野の理解に重要と思われる部分については

過去の知見を振り返りつつ基礎的内容の解説にも努めた。
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区1-1. (A)幹の構造と酸素 (02), 二酸化炭素 (CO2)の移動経
路 (B)Fraxinus nigraの幹における呼吸速度の放射方向

の変化

(A) 02の移動経路 ：①～③ ：外から各組織へ，拡散による放射方向の移動，

④ ：樹液による下からの持ち込み ⑤ ；光合成による供給 ⑥ ；拡散による

軸方向の移動。co,の移動経路： ⑦～⑨ ：各組織から外へ．拡散による放射
方向の移動 ⑩～⑫ ;各組織から辺材内へ，拡散による放射方向の移動 （苓

和），⑬ ；樹液による上への持ち去り ⑭ ：樹液による下からの持ち込み，⑮ :

樹液からの放出 ⑯ ：光合成による固定， ⑰ : 拡散による軸方向の移動。

£,; 器官表而からの co,放出速度。呼吸述度および，チェンパー法による
測定 (III. 節）に関わる経路を示した。業緑体は樹皮に含まれることが多

いがその分布は樹種や器官の齢によって大きく異なり，辺材にも含まれる

こともある。本文中で周皮という用語が使われているが外樹皮におけるコ

ルク形成陪とそれがつくる組織 （コルク皮恩コルク組織）を指す。左下の

写真はプナ当年枝の皮目。皮目内には細胞/LJJ隙が多く，幹や枝の主要なガス

交換の楊と考えられている。図ーl(A)は原 (1994).Teskey et al. (2008). 
Wittmann and Pfanz (2018)をもとに (B)は依田 (1971)をもとに作図した。

本稿を読むこと で，この分野に少しでも興味を持って頂け

れば幸いである。

II. 器官の内部構造と酸素の移動

幹や枝の外側は， コルク組織やコルク形成層，表皮など

で構成される外樹皮に覆われている （原 1994, 図ー1)。外

樹皮と維管束形成層 （以下，形成層）の間は内樹皮とよば

れ，光合成産物の輸送路である師部組織が存在する。形成

層の内側には水分通道と養分貯蔵を担う辺材があり，若齢

木では木部の大部分を占める。太い幹や枝では，古くなっ

た辺材は水分通道や貯蔵の機能を失い心材へと移行してい

く。これらの中で呼吸を行う主な組織は，師部組織，形成

層，辺材内の柔組織である。辺材の大部分を占める通道組

織は死細胞であり，柔組織の割合は針葉樹で約 5%, 広業

樹で約 6~25%と低い (Spicerand Holbrook 2007)。また，

組織当たりの呼吸速度も分裂組織と比べて低い。そのため，

器官の外側から内側に向かって呼吸速度を調べると，形成

層付近で最も高く，内側に向かって急激に低下する傾向を

示す（依田 1971; Pruyn el al. 2002, 2003, 図ー1(B))。た

だし，内樹皮や辺材の厚さは樹種で大きく異なるため，そ

れに応じて放射方向の呼吸速度の変化パターンも変化す

る。なお，辺材の厚い樹種ほど辺材体積当たりの呼吸速度

が低下する傾向，つまり，辺材の厚さと柔組織の量や呼吸

活性のトレー ドオフ関係が，温帯の樹種で報告されている

(Pruyn et al. 2003 ; Spicer and Holbrook 2007)。辺材の厚さ

は樹木の生きている部分の指標としてよく用いられるが

(VII節 ）， これらの報告は，辺材が厚いから といって呼吸

量も大きいとは限らないことを意味する。

呼吸には酸素 (02)が必要だが，太い幹や枝の内部へ 02

を送り届けるのは容易ではない。例えば，マツ属 (Pinus

monticola)の枝やヨーロ ッパ トウヒ (Piceaabies)の幹で測

定された水蒸気コンダクタンス（抵抗の逆数）は 0.7~3

mmolm―2 s―lであり (Cernusakand Marshall 2000 ; Tarvainen 

et al. 2014), この値は葉のコンダクタンスの 1%程度にすぎ

ない。高い場所へ水を輸送しなければならない樹木にとっ

て器官の気密性を高めるのは当然だが，一方でそれは切の

供給を困難にしている。では，幹や枝はどのようにgを取

り込んでいるのだろうか。

各組織へgを送る最短経路は器官表層から中心への放

射方向の輸送だが，そのためにはコルク組織，コルク形成

層 師部，形成層など，数多くの組織を通過しなくてはな

らない（図ー1; 経路①～③)。外側を覆うコルク組織のガ

ス透過性は非常に低く ，ガス交換は，主にその表面に散在

する皮目と呼ばれる微小な隙間を使って行われる（根岸

1970, 図ー1(A)写真）。皮目は菜の気孔と異なり，死んだ

組織で構成されるただの穴だが，そのガス透過性は 1年を

通して一定ではない。例えばカバノキ属の一種 (Belula

polaninii) では，周皮（外樹皮のなかでコルク組織， コル

ク皮層など，コルク形成層がつくる組織；図ー1) の釘透

過性は， コルク形成層の活動にともなう皮目構造の変化等

で呼吸の活発な夏期に増加し， また，その増加幅は，周皮

が湿潤なほど大きくなった (Lendzian2006)。
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細胞密度が高く間隙のほとんどない形成層も， 02が移

動する際の大きな抵抗になると考えられている。また，細

胞分裂の盛んな時期には，活発な呼吸で大量の 02が形成

層周辺で消費されるため，皮目から入った 02のうち，辺

材内へ到達する量はかなり少なくなる。実際にトガサワラ

属ベイマツ (Pseudotsugamenziesii) の幹では，形成層よ

り内側で⑨濃度は急激に低下し，その低下幅は呼吸の活

発な生育期間ほど大きかった (Pruynet al. 2002, 図ー2;

北半球では幹の肥大成長は春（通日 150~180) に活発に

なる）。 02の拡散速度は気体中の方が液体中より 1万倍も

高いため，樹体内における 02の移動には各組織の細胞間

隙が重要な役割を果たすと考えられている (Sorzand Hietz 

2006)。そのため，水分通道の場であり，ガス含有率の低

い辺材部も 02が移動する上での大きな抵抗となり，その

抵抗は広葉樹よりも針葉樹の方が一般的に大きい (Gartner

et al. 2004 ; Sorz and Hietz 2006)。このように， 02の供給

醤は，器官サイズ（輸送距離），各組織の解剖学的構造，

呼吸能力，含水率など，さまざまな要因に左右される。

また， 02の供給経路は外気からの放射方向の拡散だけ

ではない。オウシュウシラカンバ (Betulapubescens)やオ

リーブ (Oleaeuropaea)の若木では，土壌水に溶けた 02

が樹液流によって直接，辺材内に供給されていた

(Gansert 2003 ; Mancuso and Marras 2003, 図ー1; 経路④）。

また，内樹皮に多くの葉緑体をもつセイヨウハコヤナギ

(Populus nigra)の若木では，樹皮の緑部の光合成で発生

した 02が形成層や辺材に供給されていた (Wittmannand 

Pfanz 2018, 図ー1; 経路⑤）。樹液流や樹皮光合成の活発

になる日中は，呼吸速度が高く切の要求量も高まるため，

これらは合理的な 02の供給経路に思える。しかし，研究

例が少なく，どの樹種にも存在する普遍的な経路かどうか，
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図ー2.ベイマツ (Pseudotsugamenziesii)の幹内の酸素と二酸

化炭素濃度の季節変化

外樹皮（深さ 1-2cm), 内樹皮（深さ l.5-3cm),辺材中央部（深さ3-
7cm), 辺材と心材の境界（深さ5-13cm)。地上扁lmの直径40-
57cm, 樹齢64-109年の個体の幹について，地上高lmの位置にドリルで
穴を開けてガスサンプルを定期的に採取し，ガスクロマトグラフィーでそ

の濃度を測定した。Pruynet al. (2002)をもとに作図。エラーバーは省略した。

断定することは難しい。

02の欠乏が呼吸速度に与える影響について，幹や枝で

の研究は少ないが．温帯樹種の調査事例によれば．辺材内

のQ濃度が柔組織の呼吸速度を大きく抑制する濃度 (5%

以下）まで低下することは少ないようである (Spicerand 

Holbrook 2005 ; Wittmann and Pfanz 2018)。

呼吸によるco』よ樹木内部で発生するため， 02と逆の
経路をたどる。つまり.CO2はすぐに放出されずに蓄積し．

辺材内では大気の 700倍 (26%)以上の濃度に達すること

もある (Teskeyet al. 2008, 図-1; 経路⑩～⑫)。そのため，

蓄積した CO2の一部は樹液に溶け．蒸散によって輸送さ

れることが若い広葉樹を中心に確認されている（図ー1; 経

路⑬と⑭， vm.節）。

Ill. CO2放出速度の測定方法

葉や幹，根など．植物器官の呼吸速度を測定するときは．

全体またはその一部をチェンバー（同化箱）と呼ばれる箱

で覆い，呼吸による器官表面からの CO2放出速度 (EA,図ー

1 ; 経路⑦～⑨)を赤外線分析で計測する方法（チェンバー

法）を用いるのが一般的である。その際．チェンバーを遮

光し，内部温度の上昇や樹皮内の葉緑体による光合成を抑

制する必要がある。葉やシュートなどの小さな材料では，

野外へ持ち出しが可能な携帯型ガス交換測定システムがよ

く用いられる。幹や枝など．サイズが大きく形状の複雑な

試料については．その形に合わせたチェンバーを作成し．

それをガス分析計に接続して測定する。その際，温度セン

サーを挿入して樹体温度を測定することが多いが，その深

さについては，測定箇所の呼吸を代表すると思われる形成

層または辺材内がよく選ばれる。温度応答や順化を調べる

際には．特にセンサーの挿入場所を慎重に決定する必要が

あるが (VI.節），実際問題として，外部から呼吸または

尾を代表する部位を厳密に決定するのは難しい (II.節）。

なお．チェンバー法で得られた幹枝の呼吸速度や尾は器

官の体積や表面積，重量当たりで表現されてきたが，近年

では，体積か表面積当たりで表現されることが多い。また，

樹種や個体，幹枝サイズなどを超えて呼吸速度やEAの違

いを整理する際には，辺材体積や窒素含有量当たりで表現

されることもある (VIL節）。

幹などの非同化器官の呼吸測定は．切断試料を用いる場

合と切り離さずに樹木についた状態（インタクト）で行う

場合がある。切断試料を用いる利点は．室内へ持ち運んで

安定した環境下で実験できること．樹液流の影響（図ー1; 

経路⑬～⑮. vm. 節）を考えなくてよいことである。地中
にある根，特に細根についてはインタクトでの測定が難し

いため．切断試料がよく用いられる。シュートについても．

分析精度を確保するために多数の試料をチェンバーに入れ

る必要があり，また，インタクトの状態では葉とシュート

を分けて測定することが難しいので．切断試料が用いられ

ることが多い。しかし，切断試料は，含水率．内部の 02

とCO2濃度，圧力など，様々な条件が野外と大きく異なる

ため．その違いが呼吸に与える影響に留意すべきである。

また．切断の直後には試料内に蓄積された CO2が切断面か
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ら放出されることに加え，切断面のガス拡散抵抗は樹皮よ

り低いため，切断面を塞がずに資料をチェンバーに入れる

と，インタクトの場合と比べて EAが過大になる （根

岸 1970; Teskey and McGuire 2005)。これらを防ぐために

は，切断面をワセリンやパラフィンなどで塞いだ方がよい。

さらに，切断面を塞いだ状態であっても切断後しばらくす

ると，呼吸速度が増加する現象が古くから知られており，

傷害呼吸と呼ばれる（大畠ら 1967;根岸 1970)。傷害呼

吸は早ければ切断後，数時間で始まるが，増加に至る まで

の時間や増加の程度は樹種や試料のサイズ，実験環境に

よって異なるので，実験前に確認しておく必要がある。切

断の影響を小さくするには，試料をなるべく大きく切り出

して切断面を相対的に小さくした方がよいと考えられる。

また，呼吸の基質である光合成産物は，高木であっても葉

で合成されてから 2~3日で根元近くの幹に到達して呼吸

に使用される (Kuptzet al. 2011, IV. 節）。 切断試料では光

合成産物が補充されないので，樹冠部に近い場所では特に，

試料の採取後できるだけ短時間で実験を終えるべきだろう。

機器の発達もあって，近年，幹や枝の EAはインタク ト

の状態で測定されることが多い。切断による問題がないの

はもちろんだが，試料を破壊しないので同じ場所での継続

測定が可能であり， EAの時間変化や環境応答を詳細に調査

できる (IV.節， VI.節）。その一方で，野外では，温度変

化や水ストレス，呼吸基質の欠乏など，様々な要因が同時

に作用する。さらに，木部組織のガス拡散抵抗の高さに起

因する EAの環境応答の遅れや，樹液流による CO2輸送と

いった物理的要因の影響も加わるため，得られた結果の解

釈が難しい。樹液流の問題は，蒸散のほぽ停止する夜間や，

落葉樹であれば葉のない秋や冬に実験すればある程度回避

できるが，温度勾配が小さいため温度応答を調べにくい。

こうした問題を解決するため，近年，EAと樹体内の CO2

濃度，樹液流を同時に測定することで，樹液の C切輸送を

加味した真の呼吸速度の定羅が試みられている (VIII.節）。

IV. 幹の CO2放出速度の季節変化とその要因

北方林や温帯林など，明確な休眠期のある森林では，幹

のEAは春から秋の生育期に高く冬の休眠期に低い，ひと

山型の季節変化を示す (Gruberet al. 2009, 図ー3(A))。EA

の季節変化の主たる要因は温度であり，樹体温度との関係

をプロッ トすると， EAは樹休湿度とともに増加する傾向

を示す （図ー3(B),VI. 節）。 しかし， EAをある 一定温度

に標準化しても，生育期間にピークのある季節変化が依然

として見られる。これは，細胞の分裂や肥大によって形成

層のある表層部分の呼吸（構成呼吸）が活発になるためで，

実際に， 一定温度に標準化した EAは肥大成長速度と似た

季節変化を示す (Ceschiaet al. 2002, 図ー3(c))。同様の

傾向はスギ (C,yptomeriajaponica), ヒノキ (C,yptomeria

japonica), アカマツ (Pinusdensiflora)といった日本の樹

種においても確認されている (Oohataand Shidei 1972 ; 

Araki et al. 2015)。

地中洵性気候のように夏に降水の少ない森林では乾煉で

肥大成長が抑制されるため，温度が高い場合でも EAは低下

する (Saveynet al. 2007 ; Rodrfguez-Calcerrada et al. 2014)。
また，乾媒による EAの低下には，炭水化物の減少や水ポテ

ンシャルの低下にともなう維持呼吸の低下も関わっている

(Sevanto et al. 2014, V. 節）。1年を通して温暖湿潤な熱帯

雨林では降雨の少ない時期に EAが多少低下するものの，明

確な休眠期のある温帯林と比べれば局の季節変化は総じて

小さい (Nepstadet al. 2002 ; Cavaleri et al. 2006 ; Katayama 

et al. 2016)。

木部内の CO2涙度 ([CO且xylem) は， EAと同様に，呼吸
の活発な生育時期に高く休眠期に低い傾向を示す

(Eklund 1990, 図ー2B)。 幹のガス拡散抵抗は樹種や個体で

大きく異なるが， [co』xylemが高まれば外気との濃度勾配が
大きくなるため，木部から外気へ放出される CO2, すなわ

ちEAも増加する (Steppeet al. 2007 ; Wang et al. 2019)。ヨー

ロッパトウヒの幹では， [CO且xylemの季節変化が辺材温度だ
けでなく土壌呼吸速度や地温の変化とも強い正の相関をも

つことから，根呼吸で発生した CO2が樹液流によって幹に

持ち込まれている可能性が報告されている (Etzoldet 

al. 2013, Vill. 節）。つまり，幹の EAの季節変化は，自身

の温度や成長だけでなく， 地温や根の成長フェノロジーの

影響も受けている可能性がある。

さらに同位体を用いた炭水化物の追跡実験では，樹高

20mを超える高木であっても，葉でつくられた炭水化物

は数日で幹の根元まで到達し，呼吸に使用される実態が明
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図ー3. (A)樹木限界付近に生育するセンプラマツ (Pinuscembra)の幹の CO2放出速度 (EA)と樹体温度 (T,.,m)の季節変化，(B)
Aのデータに基づいた Tst,mとEAの関係 （日平均値）， (C)25年生のヨーロッパプナ (Fagussylvatica)の幹における 15℃の
EA (£Al5) と直径成長速度の季節変化

図ー3(A)と(B)はGruberet al. (2009) をもとに (C)はCeschiaet al. (2002)をもとに作図。
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らかにされている。例えば， 60年生のヨーロッパブナ

(Fagus sylvatica)で行われた炭素安定同位体の暴露実験で

は，光合成で吸収された同位体は数日で幹の根元近くにま

で到達し，その場所のEAに含まれる炭素の20~50%を占

めた (Kuptzet al. 2011)。12年生のテーダマツ (Pinus

taeda)では幹の環状剥皮によって炭水化物の輸送をせき

止めると，処理後数日で，剥皮箇所の上では炭水化物の蓄

積によって広が上昇し，下では逆に炭水化物量と広が

低下した (Maieret al. 2010)。同様の現象は根でも報告さ

れている (Hogberg2001 ; Kuptz et al. 2011)。これらの結

果は，幹や根の呼吸が温度や乾燥といった外的環境の影響

に加えて，炭水化物という内的要因を介して樹冠光合成と

連動して変化することを意味している (Wanget 

al. 2006)。ただし，炭水化物の輸送速度や貯蔵された炭水

化物の呼吸への使用割合は，樹木のサイズや種，生育環境

で異なるため，光合成が広の季節変化に与える影響もそ

うした要因で大きく異なると考えられる。

V. 構成呼吸と維持呼吸

植物の呼吸を目的の違いで分けると，成長過程で新しい

組織の構成に必要なエネルギーを得るための構成呼吸 (RC

成長呼吸ともいう）と，生命維持に必要なエネルギーを得

る維持呼吸 (Rm) として評価できる。 McCree(1970)は

シロツメクサを用いて，個体の呼吸が光合成と重さに依存

する項に分離できることを実験的に示した。この結果を踏

まえて Thomley(1970)は凡と Rm, 成長速度，光合成の

関係を物質収支に基づいて考察し，以下の式を導いた。

Rp=k・G+c・W (1) 

ただし，凡=k・G,Rm=c・W 

ふは植物個体当たりの呼吸速度， Gは成長速度（ある

期間に増加した乾燥重量）， Wは乾燥重量である。 Kは構

成呼吸係数（成長量当たりの構成呼吸量）， Cは維持呼吸

係数（重量当たりの維持呼吸速度）と呼ばれ，それぞれ成

長と維持に必要な呼吸コストを意味する。なお，この式は

Hesketh et al. (1971)によって実験的にも導かれている。 (1)

式の両辺を Wで割ると，

Rp!W=k・G!W+c (2) 

となる。 Rp!Wは重量当たりの呼吸速度， G!Wは相対成長速

度 (RGR)である。つまり， RGRと呼吸速度を調べてその

関係をプロットすれば，そこで得られる直線の傾きが構成

呼吸係数(k)に切片が維持呼吸係数(c)になる（図ー4(C))。

これらのモデルは作物など草本類の呼吸を対象に発達し

たものである。樹木を対象にした例では， Yokotaらがヒ

ノキ若木に対して地上部全体の呼吸速度と RGRを測定

し， (2)式より構成呼吸と維持呼吸を分離した (Yokotaet 

al. 1994 ; Yokota and Hagihara 1995, 図ー4)。構成呼吸は成

長の活発な4~7月に高い割合を占めるが，年間を通して

見ると維持呼吸の方が大きく，若いヒノキであっても樹体

の維持に多量のエネルギーを必要とすることがわかる（図ー

4D)。巨大な樹木の場合には個体全体の呼吸量の測定が困

難であるため，器官ごとに構成呼吸と維持呼吸が分離され

ることが多く，中でも幹を対象とした研究事例が多い。ま

た，呼吸速度の単位についても，樹木の場合には重量では

なく測定の容易な表面積，体積がよく使用される（例えば，

Zha et al. 2005)。
温帯林のように明確な休眠期 (RGR=O)のある気候で

は，その期間にチェンバー法で測定された呼吸はすべて維

持呼吸と見なして cとその温度依存性を求め，成長期間に

同一部位で測定された呼吸全体から温度より推定した維持

呼吸を差し引いたものを構成呼吸とする手法がよく用いら

れる（成熟組織法 Amthor1989 ; Sprugel et al. 1995)。し

かし，実際には，成長にともなう生組織量の増加によって

維持呼吸も季節変化を示すはずであり，成熟組織法はその

ような変化を無視している点に注意が必要である

(Rodriguez-Calcerrada et al. 2019)。Kについては呼吸を測

定せずに組織の物質組成とその合成経路から計算される

こともある (Careyet al. 1996)。

cは環境条件に依存して変化し，特に，温度に対して敏

感に反応することが知られている。実際に，呼吸速度は温

度に対して指数関数的に増加する (VI節）。また，組織の

窒素含有量が高いほどcは大きくなる (Reichet al. 2008)。

Kの大きさは樹体を構成する物質組成で異なり，リグニンや

タンパク質など，生合成に多くの呼吸エネルギー（コスト）

を必要とする物質が多いと Kは高くなる。また， cとは対照

的に， Kは環境条件にあまり依存しないと考えられている。

実際に，テーダマツやヨーロッパアカマツ (Pinus

sylvestris) における窒素の施肥実験 (Maieret al. 1998; 

Stockfors and Linder 1998)やCO2の付加実験 (Hamiltonet 

al. 2001 ; Edwards et al. 2002 ; Zha et al. 2005)では，幹の

構成呼吸速度が増加したが，それはKではなく成長速度の

増加が原因であった。 Rodriguez-Calcerradaet al. (2019)は

28樹種の幹のKの値をまとめており (0.16~0.87g Cg C―1. 
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平均0.33gCgC―1). 樹種や計算方法によって Kの値が大き

く異なること．そうした Kのばらつきは耐陰性や乾燥耐性

遷移タイプなどの生態戦略とは無関係であることを示した。

構成呼吸と維持呼吸に生化学的な違いはなく，また，同

時に起こっている構成呼吸と維持呼吸を分離して測定する

ことは不可能であるため．実測による検証は難しい。その

ため. (1)式はあくまで現象論的な呼吸の区分にすぎない

(Amthor 2000)。しかし，維持呼吸と構成呼吸では環境応

答と樹木にもたらす結果が異なるため，両者を区別するこ

とは，樹木の成長や動態を炭素収支に基づいて予測．考察

するときに役立つ。実際に．森林生態系の生産量の予測に

使用される炭素循環モデルの多くには. (1)式が組み込ま

れている (Itoand Oikawa 2002 ; Smith and Dukes 2013)。

VI. 温度依存性と順化

植物の呼吸速度は温度の上昇とともに指数関数的に増加

するため．その関係は器官に関わらず以下のような指数関

数式で近似されることが多い。

R = RTrer°QlO (T-Tref)/10 (3) 

ここでRは呼吸速度. Tは器官の温度， RT,efはある温度

(T,er) における呼吸速度であり, T,erは20℃．または 25℃

に設定されることが多い。 Ql。とは. 10℃の温度上昇に対

する呼吸速度の変化率であり. Q1。の値が大きいほど温度

変化に対して敏感であることを意味する。 V.節で説明し

たように，温度依存性を示すのは維持呼吸だが構成呼吸と

の区分が難しい状況も多いため， (3)式は呼吸全体に用い

られる場合も多い。 Q1。の値は樹種や器官でばらつきがあ

るものの， 15~25℃の範囲では 2.0前後を示す (Tjoelker

et al. 2001 ; Atkin et al. 2005, 図ー5(A))。

幹の呼吸は．師部．形成層．辺材内柔組織の呼吸を足し

合わせたものだが (II.節）．内側にある辺材の温度は．表

層にある師部や形成層の温度より一般的に低い

(Stockfors 2000)。このような幹内の温度変異は，地温．気

温光環境蒸散能力．外樹皮の形態など，様々な要因によっ

て決まるが，開葉前の樹木や林縁木など，幹に直射日光が

当たる場合に特に大きくなり．その幅は10℃以上になるこ

ともある (Edwardsand Hanson 1996 ; Stockfors 2000)。ま

た．幹や太い枝では人工的な温度制御が難しいため， EAの

温度依存性は野外の気温変化を利用して測定されるが．辺

材部では樹液流によって熱が奪われるため，表層にある師

部や形成層と比べて温度変化が小さい。こうした組織によ

る温度の違いは(3)式のパラメータに影響を与えると思わ

れるが．その程度はよくわかっていない (Damesinet 

al. 2002)。さらに，樹木や森林全体の恥や呼吸量を推定

する際にも．そのような器官内部の温度変異を考慮しない

と推定値に誤差を生じるはずだが (Stockfors2000), 巨大

で形状の複雑な樹木全体に対して温度変異を調べるのは容

易ではなく．計算に考慮されることはほとんどない。

幹の EAの温度依存性には呼吸速度の変化だけでなく，

CO2の溶解量．拡散速度の変化といった物理的要素も影響

する (Mcguireand Teskey 2002 ; Etzold et al. 2013)。温度

が上昇すると．ヘンリーの法則より CO2Iま樹液に溶けに

くくなるため， CO2濃度勾配が急激に大きくなり，拡散速

度が高まる（フィックの法則）。そのため，温度の上昇は，

幹内部に蓄積された CO2を放出する方向に作用する。こ

れに加えポプラの幹では，蒸散によって幹の含水率が低下

する日中に放射方向の CO2拡散抵抗の低下が報告され

ている (Steppeet al. 2007)。一方で，気温の高い日中には

蒸散も活発になるため， CO2濃度の低い土壌水が大量に流

入する場合には樹液に溶ける CO2が増加し， EAの上昇は

抑制される (VIII.節）。

このように幹の広の温度依存性には，呼吸速度の変化

だけでなく，幹内の温度変異と測温場所の代表性の問題，

温度にともなう CO2の拡散速度や樹液への溶解量の変化，

樹液による CO2輸送も関わると考えられている。また，

細胞間隙の少ない幹内部はガス拡散抵抗が高いため，内部

で発生した CO2が外部に設置されたチェンバーに捕捉さ

れるまでに大きな時間的な遅れ（タイムラグ）が生じる

と考えられており (Ryanet al. 1995), これも恥の温度依

存性に影響する。このような様々な要因が作用した結果と

して，局は温度変化に対して必ずしも指数関数的に増加

せず，一日を通した測定では大きなヒステリシス（履歴現

象）を描くことがある (Maierand Clinton 2006, 図ー5(B))。

多くの樹種で，生育温度が変化するとそれに応じて呼吸

能力も変化する。これを呼吸の温度順化といい，高温環境

に置かれると RTrefやQI。は低下し (Slotand Kitajima 2015), 

低温環境では逆に増加する (Atkinand Tjoelker 2003)。実

生や苗木を用いた葉や細根での研究事例が多く，生育温度

の操作実験によれば順化に要する時間（温度変化から呼吸

能力に明確な変化が見られるまでの時間）は， 1日～数日程

度と比較的短い (Bolstadet al. 2003)。こうした順化の程度

は種で大きく異なるが， RTrefについては多くの種で順化反

応が確認されている。順化の能力については成熟前の器官

の方が成熟後よりも大きく，また，変動の大きな環境に生

息する樹木ほど大きいと考えられているが (Tjoelkeret 

al. 1999 ; Atkin et al. 2005), 研究例が少なく，後者につい

ては反する事例も報告されており (Campbellet al. 2007), 
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(A) 4月20日（開葉前）； 25℃の呼吸速度 (R25) = 1.38μmo! m―2 s―', QIO 

= 1.99, 10月20日（落葉直後）； R25=1.14molm―zs―1, Q10= 1.97, 1月28日；
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した。 (B)Maier and Clinton 2006をもとに作図。この事例では， 9割以上の
樹冠を除去して樹液流速度を低下させても，なお大きなヒステリシスが見

られた。
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まだ明確な結論には至っていない。

幹枝について呼吸の温度順化を調べた研究は非常に少な

い。 20年生のヨーロッパアカマツで行われた地上部の加温

実験では，幹のEAには順化反応が確認されなかったが(Zha

et al. 2005), 1年生のシュートではR15とQI。が低下した

(Zha et al. 2003)。ユーカリ属 (Eucalyptustereticornis)の

枝でも同様の加温実験でR15の低下が確認されている

(Drake et al. 2016)。事例が少ないために断定できないが，

幹枝の呼吸も葉や細根と同様に温度順化能力をもつ可能性

がある。つまり， IV.節と V.節で説明したEAの季節変化

には樹体温度の変化に対する短期的応答だけでなく，順化

の影響も含まれているかもしれない（図ー3と4(A))。また，

幹枝のムの季節変化を調べると，気温の高い夏に Q10が

低下する事例が，ヒノキやバンクスマツ， ヨーロッパトウ

ヒ，ヨーロッパアカマツなどで報告されている (Paembonan

et al. 1991 ; Lavigne 1996 ; Stockfors and Linder 1998 ; Zha 

et al. 2005 ; Darenova et al. 2018)。ヨーロッパトウヒやヨー

ロッパアカマツでは，サイトが同じであっても Q1。の低下

が見られる場合とそうでない場合があるので (Zhaet al. 

2004 ; Acosta et al. 2008), 夏の QI。低下は普遍的な現象と

はいえないが， QI。の低下が確認された場合には温度順化

反応の結果として考察されることが多い (Zhaet 

al. 2005)。ただし，野外実験では QI。の計算に使用する温

度域が季節で大きく異なる。葉における温度と呼吸速度の

関係では，生育温度に関わらず高温域ほどQI。は低くなる

ため (Tjoelkeret al. 2001), 夏の QI。低下にはこうした短

期的温度応答による低下も含まれている可能性が高い。こ

れに加え，幹の広の温度依存性には CO2の拡散速度や樹

液への溶解量樹液流による CO2輸送の影響も関与する。

さらに維持呼吸と構成呼吸を分離していない場合には構成

呼吸の増減の影響もそこへ加わる (V.節）。夏に樹液流に

よる CO2の持ち去りや構成呼吸が大きくなる場合には，夏

のQI。の低下を単に順化による呼吸能力の変化と結論づけ

ては順化能力の過大評価につながるだろう。幹の呼吸の温

度順化を厳密に評価するには個々の要因を分離する必要が

あるが，各要因の制御や操作が難しく，それらの分離は容

易ではない。

VII. 幹枝の呼吸速度のサイズ依存性と個体呼吸量の推定

森林レベルの呼吸量や物質生産量を計算するためには，

チェンバー法で得られた断片的な幹枝の恥を樹木や森林

全体に拡張することが必要であり，日本では古くから EA

の個体内変化が調査されてきた (Oohataet al. 1971 ; Mori 

and Hagihara 1988, 1995)。幹枝は太くなると呼吸活性の低

い木部（辺材と心材）の割合が高まる。つまり，直径の増

加にともない，呼吸活性の高い部分が器官全体から表面へ

移動することになる。この傾向は形成層の活動の盛んな成

長期間に特に顕著であり，重量当たりの呼吸速度 (R)は

器官の直径 (D) とともに低下する（依田 1971, 図ー

6A)。樹木や森林全体の幹枝呼吸量を計算するときに，こ

うした呼吸速度のサイズ依存性を考慮しないと結果に大き

な誤差を生じることが知られている (Damesinet al. 2002 ; 

Araki et al. 2010 ; Tarvainen et al. 2014)。Yodaet al. (1965) 
はそのサイズ依存性を以下の双曲線式で近似した。

l!R=A・D+B (4) 

AとBは定数である。 Dが小さくなる (D→0)とRはVB

（一定）に近づく。反対に， Dが十分に大きくなる (D→oo) 

とBの項を無視できるので， RはA―l.D―1に近づく。重さ

wの器官の呼吸量 (Rw)を考えたとき，材密度pを一定と仮

定すればwはDの3乗に比例する (w<x. pDりので，凡は

Rw<x.pD3・R (5) 

と表せる。 Dが小さくなると RはVBに近づくので， Rw<x. 

pD3. B-1, つまり，凡は器官の体積または重量に比例する。

同様に,Dが大きい場合には， RはA―i.D―1に近づくの

でRw<x. A ・p・D2・Rとなり，凡は器官の表面積に比例

する。このように(4)式は，直径の増加に従って，器官に

おける主たる呼吸の場が器官全体から表面へ移ることを表

している。 (4)式がわかれば器官の直径分布を一定間隔

で調べることで，樹木全体の幹呼吸量を計算できる。なお，

生きている組織の割合の高い枝に対しては， (4)式のDを

がに変えた（呼吸が枝の直径に比例する）式が提案され

ている。直径分布についてはパイプモデル理論に基づいた

数式化がなされており，その数式と (4)式を組み合わせた

個体および林分呼吸量の推定式もすでに導出されている。

これらの解析過程は依田 (1971)や二宮 (2004)に詳しい。

非同化器官の直径分布については，近年，三脚や無人航

空機 (UnmannedAerial Vehicle ; UAV) に装着可能な小型

LiDAR (Light Detection and Ranging : 光による検知と測距）

が登場したことで，数ミリメートルという非常に高い空間

分解能で，非破壊的かつ迅速に計測できるようになった。

これまで幹や枝の直径分布を精密に推定しようとすると．

樹木を伐採して上述した数式のパラメータを直接求める必

要があった。しかし，調査に労力が必要なために研究が少

なく．非同化器官の直径分布の推定精度を向上させること

は，森林の呼吸量を推定する上での大きな課題であった。

LiDARはこの課題を解決する強力なツールであり (Calders

et al. 2015), 個体や森林レベルの呼吸研究を大きく前進さ

せると期待されている。

形成層が活動を休止する休眠期（維持呼吸のみの状態）

には，幹の大部分を占める辺材の呼吸量が相対的に大きく

なる。そのため．維持呼吸の幹サイズによる違いは，直径

や表面積体積，重量ではなく，辺材体積で整理されるこ

ともある (Sprugelet al. 1995)。辺材体積を用いたことで生

育環境の異なる複数樹種の違いを一つの式で整理できた事

例が，針葉樹林や熱帯林で報告されている (Ryanet 

al. 1994, 1995, 図—6(B)) 。ただし, II. 節で述べたように

樹種間において辺材体積と呼吸速度のトレードオフの存在

が報告されていることから，全ての樹木に対してそのよう

な種を超えた関係が成立するわけではなく，辺材の割合が

似た種に限られるのかもしれない。また，辺材体積ではなく．

辺材内の生細胞の量や窒素含有量，非構造性炭水化物量を

用いて整理した研究もある (Boseet al. 2003 ; Rodriguez-

Calcerrada et al. 2015)。いずれにせよ，呼吸に寄与しない

死細胞を含む器官のサイズではなく，呼吸とより直接的に
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関連する指標を用いることで，樹種や生育環境の違いを超

えた普遍性の高い関係を得られる可能性がある。ただし，

森林の呼吸量の推定を最終目標とする場合には， 呼吸速度

と辺材体積や窒素含有量の関係だけでなく，森林全体の辺

材体積や窒素含有量も定量しなくてはならない。樹種が多

く構造の複雑な森林では， LiDARを利用できる器官サイズ

と比べ，その定量にかなりの労力を覚悟しなくてはならない。

(4)式や辺材体積を用いたアプローチはサイ ズや季節にと

もなう幹枝内の呼吸組織の活性の変化に基づいた合理的な

ものである。しかしながら，細い枝であっても表層組織の

呼吸活性が重要である場合や，休眠期であっても辺材より

も師部などの表層組織の呼吸が重要な場合など，一致しな

い事例も報告されている (Stockforsand Linder 1998 ; 

Cavaleri et al. 2006)。その原因として樹種や生育環境の違

いに加えて，樹液流や炭水化物などの内的要因の影響など

も考えられるが詳細は明らかになっていない。その結果，

幹枝の呼吸速度やEAは，表面積，体積，重量，辺材体積

など様々な基準で表現されており (Damesinet al. 2002, 図ー

6(C)と(D)), 幹枝呼吸の統合的な理解を難しくしている

(Yang et al. 2016)。Levyand Jarvis (1998)は直径と EAの関

係を調べることで， EAを表面積当たりで表現するべきなの

か，体積当たりで表現するべきなのか（つまり，主たる呼

吸組織が器官表面にあるのか，器官全体に分布するのか）

を簡易判定する方法を提案した。幹枝呼吸のサイ ズ依存性

は古くから研究されてきたテーマだが引き続き， Levy

and Jarvis (1998)の方法や呼吸組織の直接調査によ って，

幹枝呼吸のサイズ依存性の原因を調べていく 必要がある。

VIII. 呼吸で発生した CO2の樹液流による輸送

幹や太い枝内のガス拡散抵抗は大きいため，呼吸で発生

した COりますぐに放出されずに蓄積し，辺材内の CO2i農
度は大気の 30~700倍という高濃度になる（図ー1(A) ; 経

路⑩～⑫, 図ー2(B))。その CO2の一部が樹液に溶けて蒸

散で移動する可能性については，チェンバー法が幹呼吸の

測定に使われ始めた 1930年代から議論されてきた （根

岸 1970)。Negisi(1979)はアカマツ幹の樹液流速度をポ

ンプで人為的に操作したときのEAの応答を調べ，樹液流

が直接EAを低下させることを初めて直接的に実証した

（図ー7)。この結果は， 蒸散が盛んな ときには，チェンバー

法で計測された EAはその場所の呼吸能力と一致しないこ

とを意味している。この問題を解決するには，樹液によっ

て輸送された CO2を定量する必要がある。Mcguireand 

Teskey (2004)は，ある厚さをもつ木部断片の呼吸速度 (R)

とEA, 樹液による CO2輸送速度 (FT)の関係を，以下の

マスバランス式で表した（図ー8(A))。

R=Eげ F戸 LIS (6) 

LISは木部断片への C切貯留速度である。凡は，下から

樹液によって持ち込まれる CO2(Fl)と上に持ち出される

CO2 (F,。）の差として以下の式で計算される。

凡=F,。一凡=f,/V・Ll[CO/] (7) 

iは木部断片内の樹液流速度， Vは木部断片の休積， 4
[co/Jは木部断片上端と下端の溶存無機炭素濃度([co/J)
の差である。樹液の移動速度は遅いため，木部内の気相と
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液相は平衡状態にあると仮定すると， [co/Jはヘンリー
の法則に基づき，樹液の pHと辺材内の CO2分圧，辺材温

度から計算される (Mcguireand Teskey 2002)。具体的には，

温度が低<. pHと辺材内 CO2i農度が高いほど[co/Jは大
きくなる。L1Sは [co/Jの時間変化と木部の含水量から
計算され， CO2が木部断片に貯留される場合はL1S>Oとな

り， CO2の放出や希釈で [co/Jが低下する場合にL1S<O
となる。

(6)式を，ハンテンボク (Liriodendrontulipifera)の幹に

適用した結果を図ーS(B) に示す (Fanet al. 2017)。樹液流

の停止する夜間の凡はゼロであり，また，幹に貯留され

るCO2(L1S) も少ないため， RとEAはほぽ一致している。

しかし，日が昇り，樹液が上昇を開始すると凡も急上昇し，

日中の凡は Rの約90%に達した。これに対し，チェンバー

法で測定された EAは，気温が上昇しているにも関わらず

ほとんど変化していない。日中の EAはRの約 30%にすぎ

ず，チェンバー法が蒸散の活発な日中の呼吸速度を過小評

価することを示している。同様の傾向はアメリカブナ，ポ

プラ，プラタナス類などの樹種で確認されている (Mcguire

and Teskey 2004)。なお EAの日変化については，ほとんど

変化しないパターンだけでなく ，日中に低下するパターン

や (Negisi1972 ; Han et al. 2017), 夜間の広の方が高い

パタ ーン (Negisi1978 ; Kunert et al. 2018), 温度に対し

て半時計周りのヒステリシスを描くパタ ーン (Damesinet 

al. 2002 ; Maier and Clinton 2006) など，様々なパタ ーン

がこれまでに報告されている。

凡は樹液流速度とよく似た日変化を示すが，凡の増加に

は樹液流速度だけでなく△ [CO2']の増加も重要になる（式
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図ー8. (A)マスバランス式の模式図。CO2放出速度 (EA)' 樹
液流によって下から流入する CO2J成分 (F,)と上へ流出

する CO2成分 (F。)，貯留速度 (LIS)。ハンテンボクの

幹における， (B)呼吸速度 (R), EA, 樹液による CO2
輸送速度(F,),LISの日変化， (C)樹液流速度，辺材温度，

気温の日変化，(D)幹の木部断片の上端と下端における

溶存有機炭素誤度 ([CO2'])の日変化。

胸高直径60.6cmの個体について 5月に測定された。図ー8(A)はMcguireand 

Teskey (2004)をもとにその他の図は Fanel al. (2017)をもとに作図した。

7)。Ll[CO/]の増加は，辺材内の COげ農度の上昇と土壌水

による樹液の希釈によって促進される。そして，辺材内の

coバ農度は木部組織の呼吸活性とガス拡散抵抗で決まり (II
節），希釈は，活発な蒸散によって [co/Jの低い土壌水
が下から大量に流入することで起こる。図ーS(c)における

[co/Jの日中低下はこうした希釈の結果と考えられている。
希釈は，呼吸で発生した CO2の溶解を促進してLl[CO/]

を高め，その一方で， 外気と辺材内の CO2i農度勾配を小さ

くしてEAを低下させ， EAとRの差を大きくする。日中の

凡の増加がEAの増加を抑制する背景には，こうした樹液

の希釈と CO2の溶解が関与していると考えられている。

木質化した根（粗根）の構造は幹とよく似ており，土壊

中の C切濃度が大気よりも高いことを考えれば，根呼吸

のCO2も幹と同様のプロセスで上へ輸送されることは想

像に難くない。実際に，ナミキドロ (Pdeltoides)の人工

林では，土壊水と幹の地際の [co/Jから根系の凡が計
算され，その大きさは土壌の CO2フラックスとほぼ同じ

であった(Aubreyand Teskey 2009)。また，アカナラ (Quercus

robur)では，幹の環状剥皮によって根呼吸を抑制すると

根系の凡が半減することが示され (Bloemenet al. 2014), 

根から幹へ多量のCO2が輸送されている実態が明らかに

された。さらに，若いヤチダモ (Fraxinusmandshurica)に

おいて，幹の辺材内 CO2濃度は根本に近い方が高くなる

傾向を示した (Wanget al. 2019)。土壌表面からの CO2フ

ラックスは根呼吸の CO2を全て含んでいることを前提に

考察されることが多いが，その一部は樹体に持ち込まれて

いる可能性がある。根呼吸と同様に，微生物呼吸の CO2

も土壊水に溶けて根から吸収される可能性があるが

(Moore et al. 2008), 士壌水の [CO2'] は木部よりも一般

的に低いため，凡への貢献は小さいと考えられている

(Teskey and Mcguire 2007 ; Aubrey and Teskey 2009)。

幹より上へ輸送された CO2の行方は，器官に貯留される

CO2がほとんどないと考えれば大気中へ放出されるか，

幹枝内の葉緑体や業の光合成で固定されるかの 2通りであ

る。7年生のナミキドロ （樹高7~11m)では，濃度の異

なる 13C02溶液を幹の根元から辺材へ2日間注入すること

で，樹液に輸送された I3C02の追跡調企が行われた

(Bloemen et al. 2013)。その結果，葉まで到達する i3C02は

ほとんどなく ，注入 した 13C02の大半 (83~94%)は幹や

枝から放出されること，残りの大部分は枝内の葉緑体に固

定されることが明らかにされた。大半の CO2が葉に到達す

る前に放出されたのは，上へ行くほど幹や枝は細く，樹皮

は薄くなるために内部のガス拡散抵抗が低下し，樹液中の

CO2が放出されやすくなったためと考えられる。根や幹の

呼吸で発生した CO2の一部は，発生源より離れた場所から

放出されている可能性が高い (Holttaand Kolari 2009)。

枝内に含まれる葉緑体において樹液で輸送された CO2

の固定量が大きくなったのは，樹木の表面にあるために日

当たりがよく ，また，幹よりも若いために葉緑体が多く，

周皮の光透過性も高いためと考えられる (Aschanet 

al. 2001)。このような放出から固定までを樹木の内部で完

結する CO2フラックスは，チェンバー法など，器官表面
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のCO2計測に基づいたこれまでの手法では検出すること

ができない。もし， この内部の CO2フラックスが大きい

場合には．これまでの研究は森林の生産量と呼吸量を過小

評価していることになる。非同化器官に含まれる葉緑体の

量とその器官内の分布様式は樹種や齢で大きく異なり．皮

層だけでなく．辺材の内側にまで葉緑体をもつ種も存在す

る (Pfanzet al. 2002)。例えば， ヒメシャラ (Stewartia

monadelpha) のように外樹皮が薄く多量の葉緑体を含む種

では，呼吸だけでなく，非同化器官の‘‘同化”にも注目す

る必要があるだろう (Saveynet al. 2010)。

IX. 終わりに

樹木の非同化器官の呼吸の評価には器官表面で測定され

たEAが用いられてきた。しかし．幹や太い枝，粗根など．

厚い木部をもつ器官では．呼吸で発生した CO2の一部が

樹液によって輸送されるため， EAはその場所の呼吸速度

と一致しないことが指摘された。それにともない器官内の

CO2動態の解明に注目が集まっているが．現在のところ．

限られた樹種で幹を対象とした短期的な調査事例が多い。

今後器官や樹種．生育環境による内部 CO2動態の違い

を明らかにしていく必要があるが，そのためには樹液流や

木部内の CO2濃度といったマスバランス式（式6)の要素

を調べるだけでなく，各組織の呼吸速度 (CO2の発生）や

ガス拡散抵抗 (CO2の蓄積）．温度環境 (CO2の溶解）など，

CO2動態の原因となる因子と関連づけた調査が必要になる

と考えられる。こうした内的要因を知ることは呼吸能力の

正確な評価だけでなく，サイズ依存性や温度依存性などの

呼吸特性の理解にもつながる。例えば.EAのサイズ依存

性を調べるときに組織レベルの呼吸能力や生化学特性を

調べて器官内における主たる呼吸の場を明確にすれば， EA

と関連づけるべきサイズの決定に役立つ。温度依存性や順

化機能の評価においても，測温箇所の代表性は問題のひと

つなので，主たる呼吸組織とその部分の温度変異を明らか

にすることは重要である。器官内部の環境や生理機能．生

化学的特性，解剖学的特性を知ることの重要性は昔から指

摘されてきたことだが，依然として研究は少ない。本稿で

も．できる限り． どの樹木にも共通すると思われる事例を

取り上げたが，樹種や生育環境による違いに関しては情報

不足のため．あまり議論できなかった。器官表面で計測さ

れた恥は．内部において数多くの生物的．物理的要因の

影響を受けた結果である。呼吸特性を理解するうえで， EA

を器官内部の現象と関連づけて考察することの重要性を再

確認した。

根や幹から樹液流によって輸送された CO2の一部は枝

まで到達し．樹皮内の葉緑体に固定される可能性がある。

この結果は，ある場所のEAが樹液流を介して別の場所（器

官）の呼吸の影響を受けることを意味する。同様に．呼吸

速度は樹冠部からの炭水化物の供給量に応じて変化するた

め．尾は樹冠光合成の影響も受ける。恥がどの器官の影

響をどれだけ受けるのかについては今後の研究課題だが．

上述した器官内部のプロセスの複雑さに加え．器官によっ

て生育環境やフェノロジーが大きく異なることを考えれ

ば， EAは非常に多くの要因の影響を含んだ．多様な現象

の総体といえる。樹木を調べるときに，機能や形態の大き

く異なる器官を分けて考えるのはごく自然な発想だが，あ

る器官に注目した研究であっても他器官と切り離して考え

るのではなく，樹液流や炭水化物などを介したつながりを

考慮する必要がある。また，樹皮光合成に関して，高木で

は炭素収支への寄与は小さいと考えられているが，実際に

定最した研究はほとんどない。樹皮に多量の葉緑素を含む

種ではその影響を調べる必要があるだろう。

呼吸特性の調査方法に関しては．着生状態（インタクト）

と切断試料に大別して説明したが，着生状態で局を調べ

たとしても，内部の状態を知ろうとすると，結局のところ，

穴を空けてセンサーを挿入するなどの破壊調査が必要とな

る。そのため．傷害呼吸など，切断試料と同様の問題が生

じるが．この問題を排除する方法は現在のところ存在しな

ぃ。器官内部の CO2動態の調査については．センサーを

挿入するような直接的な手法だけでなく．同位体 (Ubierna

et al. 2009 ; Angert and Sherer 2011)や工夫されたチェン

バー (Levyet al. 1999)を利用した非破壊的な手法も存在

するが，ガス拡散に関する仮定が必要であり，また，時間

的分解能が低いという問題がある。このように手法によっ

てメリットとデメリットが異なり．本稿で解説したいずれ

の項目についてもある確立された特定の手法というものは

ない。各手法のメリットをうまく利用しながら．実験を行

い考察する必要がある。
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