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研究成果の概要：ブナ成木（80 年生）を対象として、樹皮呼吸と樹皮光合成速度の温度と光強

度に対する反応特性とその季節変化を枝の直径別に調べた。直径に関わらず、樹皮光合成と呼

吸速度は開葉直後の 5 月に最も高く、冬に向かって低下する傾向を示した。当年枝（その年に

伸びた枝）の樹皮光合成による呼吸 CO2 の再吸収率は 50～90%に達したが、径級の増加とと

もに大きく低下し、幹の部分では 10～20%であった。また、太い幹の部分では樹液による呼吸

CO2の持ち去りの影響が大きいことがわかった。 
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１．研究開始当初の背景 
 森林の光合成量を評価する場合に、葉の光
合成のみを考慮することが一般的であるが、
多くの樹木では周皮の下に葉緑組織を持っ
ており、樹皮呼吸によって発生した CO2 を再
吸収している（樹皮光合成）。巨大な森林の
樹皮表面積は大きく、樹皮光合成による CO2

の再固定は森林の CO2 収支に大きな影響を与
える可能性がある。しかしながら、樹皮光合
成の環境応答特性や季節変化、径級変化につ
いて調べた研究は葉の光合成と比べて少な
く、その森林の CO2 収支における重要性は明
らかでない。 
 

２．研究の目的 
 樹皮光合成の環境応答特性、季節変化、径
級変化を調べ、個体レベルの CO2収支におけ
るその重要性を明らかにすることである。 
 樹冠最上層にある当年枝は、よく光が当た
り呼吸活性が高いので、その光合成は個体全
体の CO2 収支において大きな役割を果たす
と考えられる。当年枝の環境応答特性と季節
変化については特に詳しく調べた。 
 
３．研究の方法 
 試験地は新潟県苗場山の標高 900mにある
80 年生ブナ 2 次林である。試験地内には高さ
24m 幅 6m×6m の鉄塔があり、成木 5 個体
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の樹冠にアクセス可能である。鉄塔内にある
成木 3 個体を供試木とした。 
 当年枝のガス交換速度は切り枝の状態で、
携帯型光合成蒸散測定装置（LI-6400）で測
定した。充分な測定精度を得るために、各測
定につき 5～8 本の枝をチャンバーにはさん
だ。期間は2006年4月～2008年4月であり、
毎月一回の頻度で測定した。枝を採取して葉
を除去した後に約 30 分間の暗処理を行い、
当年枝の最大量子収率（Fv/Fm）を携帯型ク
ロロフィル蛍光測定装置（MINI-PAM）で測
定した。その後に、ガス交換速度の光強度、
温度、CO2濃度に対する反応特性を調べた（そ
れぞれ light カーブ、温度カーブ、CO2 カー
ブとする）。Light カーブは光量子束密度
（PPFD）0～1000μmolm-2s-1の範囲を 8 段階
に分けて測定した。チャンバー内温度と CO2
濃度はそれぞれ 25℃と 360ppm に制御した。
温度カーブは 10～40℃の範囲を 5 段階に分
けて測定した。チャンバー内 PPFD と CO2
濃度はそれぞれ 700μmolm-2s-1、360ppm であ
る。CO2カーブは CO2濃度 50～2000ppm を
5～10 段階に分けて測定した。チャンバー内
PPFD と温度はそれぞれ 700μmolm-2s-1、25℃
に制御した。チャンバー内の湿度はすべての
測定において外気に追従させた。 

ガス交換速度の測定後にチャンバーには
さんだ部分の長さと直径を測定し、その表面
積と体積を計算した。さらにそれを窒素含有
量（N）とクロロフィル含有量（Chl）のサ
ンプルに分け、N 用のサンプルは 80℃で 3
日間乾燥させた後に絶乾重量を測定し、NC
アナライザーで N を測定した。Chl 用サンプ
ルは生重量を測定した後に液体窒素で凍ら
せ、アセトン抽出法でクロロフィルを抽出し、
吸光度計で Chl を測定した。また、残ったサ
ンプルについてはその周皮をはがし、
MINI-PAM の内蔵ハロゲンランプとリーフ
クリップ付属の光センサーを利用して、周皮
の光透過率（LTP）を測定した。 
当年以外の非同化組織については、直径

3cm、6cm、20cm の枝や幹に透明のチャン
バーを設置し、自作の樹皮呼吸測定装置（赤
外線分析計、5ch）で枝の CO2交換速度（⊿
CO2）の日変化を測定した。チャンバー内に熱
電対とフォトダイオードを設置し、樹皮表面
温度（Tbark）と樹皮表面 PPFD（PPFDbark）を
測定した。測定間隔は 1 分であり 2007 年 6
月～11 月まで毎月 1 回の頻度で測定した。樹
皮光合成と呼吸を分離するために、定期的に
暗処理を行った。 

樹皮光合成は暗処理時の呼吸速度と光照
射時の呼吸速度の差であると定義した。 
 
４．研究成果 

図 1に当年枝の表面積あたりの樹皮光合成
速度（Pg）と呼吸速度（R）の環境応答特性と

その季節変化を示す。また、図 2に当年枝の
形態的、生化学的特性を示す。樹皮光合成の
Light カーブは葉と同じように飽和型の曲線
関係を示した。光飽和時の光合成速度（Pgmax）
は開葉直後の 5月に最も高く、冬に向かって
低下する傾向を示した。10 月以降では Fv/Fm
が大きく低下していることから、冬季の Pgmax

の低下には光阻害の関与が考えられる。樹冠
最上層の枝であるにも関わらず、その光合成
の光飽和点は 100～200μmolm-2s-1 程度であり、
同じ場所にある葉の 1/6～1/3程度であった。
Chla/b は最も高い 5月で 2.7 であり、これは
相対 PPFD が 5%の暗い環境に生育する陰葉と
ほぼ同じ値である。5月の LTP は約 70%とい
う比較的高い値を示したが、枝の成熟ととも
に急激に低下し、6月以降は 25～35%で推移
した。当年枝の葉緑組織は髄の部分まであり、
その光環境は5月であっても5%以下という暗
い環境下にある。樹冠最上部の枝であっても
その葉緑組織は非常に暗い環境下にあり、葉
の葉肉組織と比べて極めて陰葉的な性質で
あることがわかった。 
 Tbarkの増加に対して Pgmax、R は指数関数的
に増加する傾向を示した。この傾向は季節を
通して見られ、Pgmaxと R の関係をプロットす
ると温度、季節に関わらず傾きが約 0.7 の強
い正の相関があった。温度や季節に関わらず
呼吸 CO2の約 7割が樹皮光合成によって再固
定されることがわかった。 
 枝の CO2カーブは葉と大きく異なり、皮層
の細胞間隙内 CO2濃度（Ccort；葉の Ci と同
じように皮層コンダクタンスと R から Ficks
則で計算される）の増加に伴って Pgmaxは直線
的に増加した。この傾向は季節を通して観察
され、その傾きは 5 月に高く夏に低い傾向を
示した。周皮はガスコンダクタンスが非常に
低いので枝内に呼吸 CO2が蓄積しやすい。そ
のため Pgmaxは Ccortに依存しないと考えられ
てきた。しかし、実際には CO2濃度に依存す
ることがこの研究によって明らかになった。
また、葉緑組織の性質が陰葉的であるにも関
わらず、高 CO2濃度でも Pgmaxが飽和しないこ
とから、細胞間隙から細胞内までのガス拡散
コンダクタンス（gi）が非常に低い（葉の約
1/20～1/80）ことが考えられた。 
 枝の CO2カーブのもうひとつの特徴は、
Ccortが 0 ppm であっても Pgmaxが 0 にならな
いことである。形成層より内側の組織には間
隙が少なく giが非常に低いために、呼吸 CO2
が蓄積しやすい。そのため Ccortが 0 ppm に
なっても光合成を維持できると考えられる。
枝内の外側の葉緑組織は充分な光を利用で
きるが CO2不足であり、逆に内側の組織は充
分な CO2があるが光不足である可能性が高
い。枝の葉緑組織にはこのようなジレンマが
あると考えられる。 
 



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 1：当年枝の樹皮光合成と呼吸速度の環境
応答特性とその季節変化（上から Light カー
ブ、温度カーブ、CO2カーブ） 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 2：当年枝の最大量子収率、周皮の光透過
率、窒素含有量、クロロフィル a、b比の季
節変化 
 
 当年枝の樹皮呼吸と樹皮光合成の Lightカ
ーブと温度カーブ、樹冠最上層の PPFD と温
度より、5月～11 月までの日積算 R と Pgの季
節変化を予測した（図 3）。R は Pgよりも常に
大きく 5月から 11 月に向かってゆっくりと
低下する傾向を示した。Pg/R は最大で 0.6 で
あり、8月以降に急激に低下した。5月から
11月までのRとPgの積算値はそれぞれ6.55、
2.87mol m-2であり、樹皮光合成によって呼吸
で排出される CO2の約 44%を吸収しているこ
とがわかった。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 3：日積算樹皮光合成速度と呼吸速度の季
節変化（上から順に、樹冠最上層の PPFD と
気温、呼吸速度と光合成速度、樹皮光合成に
よる CO2の最固定率） 
 
10月の快晴時に測定された直径3cmの枝の

⊿CO2の日変化を図 3に示す。夜明けとともに
気温と Tbarkが上昇したが、PPFDbarkも上昇した
ために⊿CO2は急激に低下した。呼吸と光合成
を分離するためにチャンバーの暗処理を行
ったところ、樹皮光合成の抑制により⊿CO2

は急激に上昇した。しかしながら、日中では
Tbarkが夜間よりも10℃以上も高いにも関わら
ず、⊿CO2は夜間とほぼ同じ値を示した。⊿CO2

が上昇しないのは樹液による呼吸 CO2の持ち
去りの影響である可能性が高い。また、直径
が大きくなるに従って⊿CO2と Tbarkの日変化
にタイムラグが現れ、直径 20cm の幹では⊿
CO2に約 1時間の遅れが見られた（データ非表
示）。太い幹では樹液流は気象要因の日変化
よりも遅れて変化することがよく知られて
いる。径級が大きくなると、⊿CO2おける樹液
流の影響が大きくなるといえる。その一方で
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幹のPPFDbarkの日平均値は20μmolm-2s-1程度で
あり、暗処理による⊿CO2の上昇はほとんど見
られなかった。径級が大きくなるに従って樹
皮光合成は小さくなることがわかった。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 3：直径 3cm 枝の CO2交換速度と樹皮表面環
境の日変化 
 

図 4 に直径と R、Pgの関係を示す。Rは 7
月から 8月の間に大きく低下した。これは肥
大成長の鈍化に伴って成長呼吸が低下した
ためであると考えられる。7月以外の月では、
Rと Pg、P/R は直径の増加とともに低下する
傾向を示した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 4：非同化部直径と樹皮呼吸速度、光合成、
CO2の再固定率の関係 
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