
樹木の内部CO2フラックス
－樹液による木部内のCO2輸送から葉緑組織による固定まで－‡

静岡大学 農学部フィールドセンター
飯尾 淳弘*

樹木では、非同化器官の呼吸で発生したCO2の一部が樹液に溶けて樹液流とともに輸送され、呼吸とは別の場所で放
出、あるいは固定される可能性がある。このような樹木内部のCO2フラックスの実態を把握するため、最近発表され
た論文を中心にレビューを行った。その結果、(1) 根や幹から多量のCO2が樹木の上部へ輸送される、(2) 固定量は葉
の光合成量に比べて小さく、輸送されたCO2の大部分は樹冠部の細い幹や枝から放出される傾向が見えてきた。これ
までの器官レベルのガス交換測定は、その場所の呼吸能力を正しく評価できていない可能性がある。ただし、温帯
の若い落葉広葉樹の研究が多いため、種や生育環境、樹齢による違いを今後さらに調べていく必要がある。

1. はじめに
　森林における地上部非同化器官（枝や幹）の呼吸
は総生産量（GPP）の7－50%を占めると考えられて
おり1 , 2 )、森林の炭素循環や動態を考えるうえで欠か
せない要素である。枝や幹の呼吸は、内樹皮にある
師部や形成層、木部の柔組織で主に行われる（図
1 A）。細胞あたりの呼吸活性は内樹皮のほうが木部
より数倍から数十倍も高いが3)、太い枝や幹では木部
の体積が大きいため、器官全体の呼吸を考えるとき
には木部の呼吸も重要になる。木部は樹液の通り道
であるが、完全に水で満たされているわけではない。
温帯の樹木では木部体積の18～26%をガスで満たされ
た間隙が占めている4)。気相のCO2拡散速度は液相の
１万倍も高いため、樹体内におけるCO2の移動は、こ
うした細胞間隙を使って主に気相の状態で行われる
と考えられている。
 枝や幹の呼吸は一般的にチェンバー法（チェンバー
と呼ばれる箱で幹や枝を囲み、チェンバー内のCO2濃
度変化から樹皮表面のCO2フラックス（EA）を測定す
る方法）で測定される（図1A, C）。チェンバー法で
は、呼吸で発生した全てのCO2は放射方向にすみやか
に移動して、チェンバーに捕捉されることを仮定して
いる。しかし、形成層や木部では細胞間隙が少な
く、ガスの透過性が非常に低いため5 , 6 )、柔組織の呼

吸で発生したCO2はすぐには放出されず木部に蓄積さ
れる。その濃度は大気の数倍～700倍以上になるため
7)、蓄積されたCO2の一部は樹液に溶け、蒸散ととも
に上方向へ輸送される可能性がある。実際に、樹液
流の盛んな日中に幹のE Aを測定すると、高温である
にも関わらずE Aが上昇しない、または低下する現象
がよく観察される8)。さらにPinus  densifloraでは、切
断された幹を用いた樹液流の制御実験によって、E A

の低下の原因が樹液流であることが直接的に示され
た 9 )。そのため、チェンバー法の仮定には問題があ
り、枝や幹の実際の呼吸能力を過小評価する危険性
が指摘されてきた。Teskeyらの総説によれば、この問
題はチェンバー法が初めて幹呼吸の測定に使用された
1930年代にすでに指摘されていたようである7)。
　チェンバー法は、生態系の最も大きなCO2放出源で
ある土壌呼吸（根呼吸＋微生物呼吸）の測定にもよく
使用される（図1B）。根にも木部の外側にガス透過性
の低い皮層（内皮）や表皮があるため10)、幹と同様に
呼吸で発生したCO2が蓄積し、樹液によって輸送され
る可能性がある。また、安定同位体を使った実験に
よって、根は土壌水中の溶存無機炭素 (DIC) を吸収で
きることが確認されている11)。そのため、微生物呼吸
で発生したCO2も土壌水に溶けて根から吸収され、地
上部へ輸送されるかもしれない。つまり、上述した
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チェンバー法の過小評価の問題は土壌呼吸に対しても
起こりうる。
　こうしたチェンバー法の問題を検証し改善するに
は、樹液によるCO2の輸送フラックスを調べる必要が
ある。輸送フラックスは、樹液流量と樹液のDIC濃度
（[CO2*]，mmol l-1）の積で計算できる。しかし、
[CO2*]と樹液流量の関係を調べるためには、樹液を採
取するためのコアサンプリングを高い頻度で行う必要
があり、樹木へのダメージが大きい。樹液流のない夜
間と日中のEAの比較から輸送フラックスを推定する方
法も提案されたが12,13)、日中には水ストレスや呼吸基
質（炭水化物、酸素）の欠乏など、樹液流以外の影響
でEAが変化する可能性がある14-16)。また、形成層のガ
ス透過性が極端に低い場合には、EAは必ずしも木部の
[CO2*]の状態を反映しないため17,18)、EAの変化からCO2

の輸送フラックスを推定するのは危険である。こうし
た事情から、チェンバー法の抱える問題は常に認識さ
れながらも長らく放置されてきた。しかし、近年に小
型の非分散型赤外線吸収（NDIR）センサーが開発さ
れ、木部の細胞間隙内CO2濃度（[CO2]xylem）を非破壊
的に短いインターバルで連続測定できるようになっ
た。樹液はゆっくりと移動するため、木部内の気相と
液相は平衡状態にあると考えられており、 [ C O 2 * ]は
[CO2]xylemから計算することができる19)（次節参照）。
[CO2*]とEA、樹液流量の関係を分析可能になったこと
で、温帯に生育する若い広葉樹を
中心に、樹液によるC O 2輸送の実
態を調べた研究が増えつつある。
　多くの樹木は枝や幹の皮層や木
部に葉緑組織をもっており、呼吸
で発生したC O 2を光合成によって
再固定することができる20)（厳密
には、ホスホエノールピルビン酸
カルボキシラーゼの働きによっ
て、暗所でも C O 2固定が起こる
が、その量的重要性についてはよ
くわかっていない）。枝や幹の大
部分は樹冠（樹木の葉が占有する
空間、図 1）の下にあるうえに、
外樹皮の光透過性が低いため、そ
の光合成能力は葉に比べるとかな
り低い。しかし、若い樹木では幹
の肥大成長や冬芽の形成に少なか

らず貢献していることが知られている21)。また、水の
ロスが少なくCO2が豊富という葉とは対照的な特徴を
もつため、乾燥による気孔閉鎖や落葉で蒸散できな
い場合でも光合成を行うことが可能であり、厳しい
ストレス時の生産の維持に貢献すると考えられている
20)。樹液で輸送されたCO2はそのまま外部へ放出され
るのではなく、こうした木部の葉緑組織の光合成に
よって固定される可能性がある。また、放出されるこ
となく葉まで到達したCO2は、葉柄や葉脈、葉身にあ
る葉緑組織によって固定されるだろう。木部から供給
されるCO2を利用した光合成も、呼吸と同様に、チェ
ンバー法や渦相関法などの植物体表面のガス交換を利
用した手法では検出することはできない。もし、木
部内のCO2を利用した光合成が大きい場合には、CO2

の発生から固定までを樹木の内部で完結する “内部
C O 2フラックス”があることになり、これまでの研究
は森林のGPPを過小評価し、生態系呼吸量（RE）を過
大評価していることになる。
　このように、ガス交換測定を主体としたこれまでの
研究は、内部C O 2フラックスの存在を見落としてお
り、生態系の呼吸や炭素循環プロセスを正しく評価で
きていない可能性がある。内部CO2フラックスの重要
性を明確するには、樹木のどの部分でどのくらいの
C O 2が輸送され、また固定されるのかといった内部
C O 2フラックスの実態を把握する必要がある。しか
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図1  幹、枝、土壌の呼吸で発生したCO2の行方　貯留フラックス（ΔS）は省略した



し、これまでに内部CO2フラックスを調べた研究は個
別の器官に注目しており、樹木全体の視点で分析して
いない。2008年に発表された総説でも、[CO2]xylemやガ
ス拡散抵抗など、内部CO2フラックスに関連する要因
のレビューが中心であった7 )。そこで、本論では、最
近に発表された内部CO2フラックスの論文のレビュー
を器官別に行い、輸送から固定、放出まで内部CO2フ
ラックスの一連のサイクルを整理した。そして、樹木
の内部CO2フラックスの全体像を概観し、そのガス交
換測定と炭素循環における重要性について考察した。

2. 樹液によるCO2輸送フラックスの定量方法
 樹液に溶解したCO2はCO2(aq)やHCO3-、CO32-として存
在する。木部内の気相と液相は平衡状態にあると仮定
すると19)、ヘンリーの法則より、細胞間隙内CO2分圧
（[CO2]xylem，%）と樹液の溶存無機炭素（DIC）濃度
（[CO2*]，mol l-1）には以下の関係が成り立つ：

[CO2*] 

= {1 + K1/10-pHsap + K1⋅K2 /(10-pHsap)2}⋅KH⋅[CO2]xylem　（1）

K1、K2はそれぞれHCO3-とCO32-の溶解係数、KHはヘ
ンリー係数、pHsapは樹液のpHである。溶解係数とヘ
ンリー係数は木部温度（T x y l e m，° C）に依存するた
め、[CO2*]は[CO2]xylemとpHsap、Txylemに依存すること
になる（図2）。CO2の溶解量はpHsap > 6で急激に高く
なるが、これはpHsap > 6でHCO3-が、pHsap > 8では
CO32-が形成されるためである。ただし、これまでに
報告された樹木のpHsapの範囲は4.5～7.4

であり、CO32-はほとんど存在しないと
考えられている7)。
　[CO2]xylemの測定には、CO2電極や小
型のNDIRセンサー（GMP221、バイサ
ラ社）が使用される。しかし、C O 2電
極は精度が低く壊れやすい2 2 )ので、野
外では耐久性の高いNDIRセンサーの使
用が推奨されている。電極やNDIRセン
サーは [ C O 2 ] x y l e mを短いインターバル
（秒～分）で測定可能であり、環境要
因とCO2フラックス（式3、後述）の関
係を詳細に分析するのに適している。
しかし、NDIRセンサーを木部に挿入す
るためには、直径約2　cm、深さ5　cm

の穴を開ける必要があるため、細い枝や幹へ適用で
きないという欠点がある。また、傷害呼吸によって
[CO2]xylemを過大評価する危険性があるが、その程度
についてはよくわかっていない23)。
　枝や幹のCO2フラックス（樹皮表面のCO2フラック
ス、樹液によるCO2輸送フラックス）を測定するため
には、ある幅をもったセグメントを考える必要がある
（図1A, C）。セグメントの正味のCO2輸送フラックス
（FT、μmol CO2 m-3 s-1）は、下から樹液によって持ち
込まれるCO2（FI）と上から持ち出されるCO2（FO）の
差として計算される：

　FT = FO − FI = fs /V⋅ Δ[CO2*]⋅ 1000 /3600

　ただしFT ≥ 0　　　　　　　　　　　　　（2）

fsとVはそれぞれセグメントの樹液流量（l h-1）と体積
（m3）、Δ[CO2*]はセグメント上端と下端の[CO2*]差
（mmol  l-1）である（フラックスの単位は通常、面積
あたりで表されるが、マスバランス式を構築して樹液
によるCO2輸送を加味した呼吸フラックスを計算する
ために（次節、式3）、ここでは例外的に体積あたり
で表す）。樹皮や木部のガス拡散抵抗が小さく、か
つ多量のC O 2が下から持ち込まれる場合や、木部の
CO2貯留能力が非常に大きい場合には、セグメント上
端の[CO2*]が下端よりも小さくなり（Δ[CO2*] < 0）、
F Tは負の値を示すかもしれない。そのような場合に
は、F TはC O 2の放射拡散速度や下から持ち込まれた
CO2の放出フラックス、貯留フラックスと関連すると
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図2  木部温度（Txylem）と樹液のpH（pHsap）が、樹液の溶存無機炭素濃度
（[CO2*]）に与える影響
　Txylemに対する依存性（左図）は式(1)より、気相のCO2濃度（[CO2]xylem）＝ 
1%、pHsap  = 6.0の条件で計算した。pHsapに対する依存性（右図）は、[[CO2]xylem 
= 1%、Txylem = 25°Cの条件で計算した。



考えられる（次節参照）。しかし、これまでにFT < 0

のケースは報告されておらず、そのプロセスについて
詳しいことはわかっていない。根のFTを測定する場合
には、根系全体をひとつのセグメントとみなして、地
際の[CO2]xylemと土壌間隙内CO2濃度を測定する24)（図
1B）。根系のFTを土壌表面のCO2フラックス（Esoil、
μmol  CO2 m-2 ground s-1）と比較する場合には、単位
を合わせるために式(2 )のVを根の分布範囲（m2）に
置き換える。
　最近、木部内のC O 2輸送フラックスを樹皮表面の
CO2とO2フラックスの比（みかけの呼吸商、AQR）か
ら推定する新しい方法が発表された25)。O2はCO2より
も水に溶けにくい（20°CでCO2の28分の1）性質に着
目した方法で、O2フラックスが実際の呼吸能力（RS）
に相当する（O2は水に全く溶けない）と仮定すると、
樹液によるCO2の持ち去りが多い場合にはAQR < 1、
木部内のCO2輸送がない場合はAQR ＝ 1（ただし、呼
吸の基質は全て炭水化物であると仮定）、下からCO2

が持ち込まれる場合にはAQR > 1となる。野外で必要
な設備がガスサンプリング用のチェンバーだけなの
で、多点の測定や機器の持ち込みが困難な場所での測
定に向いている。しかし、AQRを推定するためには、
樹体からチェンバーへのガス拡散が定常状態になるま
で（1日以上）待つ必要があり、NDIRセンサーのよう
にフラックスの時間変化を詳細に知ることはできな
い。また、C O 2と異なりO 2は大気中に豊富にあるた
め、呼吸によるO2の微量変化を計測するためには、質
量分析計などの高価な機器を必要とする。詳細につい
ては原著25)を参照されたい。

3. 幹、根、枝における木部内のCO2輸送
　セグメント内の全てのCO2フラックスは以下のマス
バランス式で表わされる26)： 

　RS = EA + FT + ΔS　（3）　

R Sは呼吸フラックス、E Aは外部へ放出されるフラッ
クス（樹皮表面のCO2フラックス）、FTは樹液のCO2

輸送フラックス、ΔSはセグメントへの貯留フラック
スである（単位は全てμmol  CO2 m-3 s-1）。チェンバー
法で測定されるのはE Aであり、通常は呼吸のみを測
定するために暗処理される。これまでのガス交換測
定をベースにした研究はEA＝RSと仮定してきたことに

なる。ΔSは[CO2*]の時間変化と幹の含水量から計算
される。樹液にCO2が貯留される場合はΔS > 0とな
り、樹液からCO2が放出される、または希釈される場
合にΔS < 0となる。ΔSの変化はFTやEAと比べて小さ
いため26-28)（図3A）、今のところあまり重要視されて
いない。本論でもΔSの説明は省略する。
　幹ではFTを含めた各CO2フラックスの日変化が詳し
く調べられている。FTは樹液流量とよく似た日変化パ
ターンを示し、Platanus occidentalisでは蒸散の盛んに
なる日中にRSの70%にも達する26,27)（図3）。対照的
に、チェンバー法で測定されるEAは日中にむしろ低下
している。そのため、EAはRSの10～50%程度であり、
チェンバー法は呼吸能力を過小評価することがわか
る。こうした傾向は、同じ落葉広葉樹の F a g u s 

grandifoliaやLiquidambar styraciflua、Populus  deltoidesで
も確認されている26-28)。FTの増加には、樹液流量だけ
でなくΔ[CO2*]（セグメント上端と下端の溶存有機炭
素濃度、[CO2*]の差）の増加が関与しており（式2）、
それは土壌水による樹液の希釈で促進される29)。多く
の森林では土壌間隙内CO2濃度（[CO2]soil）は0.1～2%

の範囲にあり3 0 )、幹の木部間隙内C O 2濃度（ [ C O 2 ]

xylem）（～26%）よりかなり低い。そのため、土壌水
の[CO2*]も樹液より低くなる。蒸散が盛んになると、
[CO2*]の低い土壌水が幹（セグメント）に引き込まれ
て樹液が希釈され、呼吸で発生したCO2の溶解、つま
りΔ[CO2*]の増加が促進される。希釈の程度が大きい
と、樹液の[CO2*]は日中に大きく低下する27,28,31)。そ
のような場合には、Δ[CO2*]の増加が促進される一方
で、外気と木部のCO2濃度勾配が小さくなるのでEAが
低下し、EAとRSの差が大きくなるだろう。FTが増加し
EAがRSよりも小さくなる背景には、樹液流量だけでな
く土壌水の[CO2*]も関与している27)。
　その一方で、夜間や雨天など樹液流がほぼ停止し
た状態ではFT = 0となるため、EAとRSはほぼ一致する
26,28)（図3）。夜間や雨天のRSはチェンバー法で推定
できるだろう。しかし、一日の温度変化が小さいた
め、R Sの温度依存性を調べることが難しく、日中の
R Sの推定も困難である。もし推定できたとしても、
日中に水ストレスや呼吸基質（炭水化物、酸素）の
欠乏でRSが低下する場合には14-16)、RSを過大評価して
しまうだろう。一日を通して R Sを再現するために
は、やはりFTを考慮したほうがよい。また、FTを考慮
することで、水ストレスや基質欠乏のRSに対する影響
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を評価できる28)。これまで呼吸フラックスの環境応答
は温度のみの単純なモデルで表現されることが多
く、こうしたストレスの影響は考慮されてこなかっ
た。樹液によるC O 2輸送の実態を明らかにすること
は、モデルの高度化にもつながる。
　幹のFTは、P. occidentalisやP. deltoidesなど温帯に生
育する落葉広葉樹で多く調べられており、日積算RSに
占める割合は14～55%と報告されている26-28)。また、
熱帯の常緑広葉樹や暖温帯の針葉樹では、みかけの呼
吸商（AQR）が季節を通して測定されており、雨季、
乾季を問わずRSの19～43%が輸送または貯留されるこ
とが明らかになっている25,32)。地上部非同化器官の呼
吸量は森林総生産量（GPP）の7～50%を占めると考え
られており、バイオマスの大きな幹の呼吸はその大部
分を占める。かなりのCO2が幹から上へ輸送されてい
る可能性がある。
　根系のF Tについては、土壌表面のC O 2フラックス
（Esoil）と同じくらい大きいことが、P. deltoidesの人
工林で報告されている24)。また、Quercus roburでは、
環状剥離によって根呼吸を抑制するとFTが日中に大き
く低下し、その低下量はE s o i lの約2 0 %に達した3 3 )。
Pinus taedaやPicea abiesでも、土壌呼吸で発生した
CO2の多くが幹のEAや[CO2]xylemに含まれることが報告
されている23,34)。根系のFTと樹液の[CO2*]の日変化パ
ターンは幹の場合とよく似ており、樹液流のない夜
間には[CO2*]の増加が確認されている24,33)。根の表皮
も樹皮と同様にガス拡散抵抗が高く、幹とよく似た
プロセスで樹液によるCO2の持ち去りとEsoilの低下が
起きていると考えられる。土壌呼吸はGPPの40－80%

を占める35)ことを考えれば、根からも多量のCO2が地
上部へ輸送されている可能性が高い。チェンバー法を
使ったこれまでの研究は土壌の呼吸能力も過小評価
しているかもしれない。
　P. abiesでは、幹の[CO2]xylemとEsoil、地温の季節変化
が測定されており、それらの相関分析から、根の成長
の盛んな時期に根系のF Tが増加することが示唆され
た2 3 )。おそらく、成長呼吸が活発になることで根の
[CO2]xylemが高くなり、CO2の樹液への溶解量が増える
のだと思われる。幹でも肥大成長の盛んな時期に
[CO2]xylemが高くなることが多数の種で報告されてお
り 3 6）、同じようにF Tが増加するかもしれない。ま
た、根の[CO2]xylemは幹直径に比例して増加すること
が、P. occidentalisで報告されている27）。太い樹木は

根のバイオマスが大きいために呼吸量も大きい。さ
らに、細い樹木と比べて木部や外樹皮が厚くガス拡
散抵抗が高いので、[CO2]xylemが高くなりやすい。太
い樹木ほど根や幹のF Tが大きくなる可能性がある。
チェンバー法の誤差は、成長期や太い樹木で特に大き
くなるかもしれない。
　根系内を輸送されるCO2には、根呼吸で発生したも
のと、土壌水に含まれる微生物呼吸で発生したCO2が
ある（図1 B）。根呼吸と微生物呼吸では利用する炭
素プールが異なるため（前者は樹体内の炭水化物を、
後者はリタ－に含まれる有機物を利用する）、炭素
循環プロセスを正確に再現するためには、どちらが
主要なソースなのか明確にする必要がある。P. taeda

の人工林のように[CO2]soilが幹の[CO2]xylemと同じくら
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図3  CO2フラックス、樹液の溶存無機炭素濃度（[CO2*]）、
樹液流量、木部温度（Txylem）の日変化
Platanus occidentalisの幹で2002年の10月中旬に測定された。
文献26のFig. 3を改変（出版社の許諾済み）



い高い（1.8～7.2%）森林では、土壌水の寄与が大き
く、微生物呼吸がFTの大部分を占める場合がある34)。
しかし、先に述べたように、多くの森林では[CO2]soil

は[CO2]xylemよりも低い。そのため、FTの大部分は根
呼吸に由来すると考えられている。実際に、 P . 

occidentalisでは根呼吸がFTの90%以上を占めていた
24)。また、Eucalyp tus属の人工林では同位体分析か
ら、根呼吸は蒸散の増加に伴って低下するが、微生
物呼吸は低下しないことが確認されており37)、根呼吸
がFTの主要なソースであることを裏付けている。チェ
ンバー法は土壌呼吸のなかでも主に根呼吸を過小評価
すると考えられる。
　枝については、P. occidentalis（枝直径1～3 cm）でFT

のポテンシャルが測定されており、RSの19～70%を占
めると報告されている29)。これは太い幹と同じくらい
大きな割合であるが、この実験では、ポテンシャルを
測定するために[CO2*]がほぼゼロの溶液を枝に吸水さ
せている。野外では、幹から枝へ多量のCO2が持ち込
まれるはずであり、枝の[CO2*]はゼロよりも高く、樹
液に溶けるCO2の量はもっと少ないと予想される。そ
の上、枝は幹よりも木部の割合が小さくガス透過性も
高いので、枝自身の呼吸で発生したCO2が蓄積されに
くい。結果的に、枝ではFTがRSに占める割合は幹より
も小さくなると予想される。実際にBetula pendulaと
Fagus sylvaticaの枝（直径1～2 cm）では、枝を切断し
て樹液を停止させてもEAが増加しないことから、FTは
無視できるほど小さいと結論されている38)。
　呼吸CO2の樹液による輸送と放射方向の拡散を組み
込んだ呼吸フラックスの再現モデルでは、樹冠部の細
い幹について、下から多量のCO2が持ち込まれる場合
にはEAがRSを上回り、CO2の放出場所になる可能性が
指摘されている39)。これは幹のみを対象に構築された
モデルだが、同様のことは枝にも当てはまるだろ
う。もし、このモデルの予測が正しければ、チェン
バー法は太い幹や根系のR Sを過小評価するだけでな
く、枝や細い幹のR Sを過大評価することになり、樹
木の垂直的位置に関わらず呼吸能力を正しく評価で
きないことなる。これまで、多くの研究がチェンバー
法でE Aの垂直変化を測定し、上部にある枝や幹ほど
若いために細胞あたりの呼吸能力（ここではE A）が
高くなると報告してきた40)。しかし、そこには樹液に
よって輸送されたCO2が上乗せされている可能性があ
り、R Sの垂直変化は、実際にはもっと小さいのかも

しれない。枝や細い幹についてF TとE Aの関係を野外
で実測した例はまだないので、今後はこうした予測を
野外調査で検証していく必要があるだろう。
　このようなCO2の輸送と放出のバランスの変化は、
木部のサイズに対してだけでなく、温度変化に対して
も起こりうる。呼吸フラックスが温度上昇とともに指
数関数的に増加することはよく知られた事実だが、温
度が上昇すると木部ではC O 2の溶解量の減少（ヘン
リーの法則、図2）と拡散速度の増加（フィックの法
則）が同時に進行するために、CO2の放出が促進され
る29)。そのため、高温域ほどRSに占めるEAの割合が高
くなる。このように、樹液によるCO2輸送はEAの値だ
けでなく、その温度依存性にも影響を与える。

4. 輸送されたCO2の行方
　根や幹から樹液によって上方向に輸送されたCO2の
行方は、途中で大気中に放出されるか（図1 A、Cの
EA）、または木部や葉の葉緑組織の光合成によって固
定されるか（図1A、C、Dの固定）の2通りである。こ
のようなC O 2の行方の調査には、炭素同位体（1 3 C、
1 4 C）を植物に吸収させてその行方をトレースする方
法が適している。枝や葉の葉緑組織が木部内のCO2を
固定できることは、1970年に発表されたPinus elliottii

の実生を用いたトレース実験ですでに確認されている
41)。しかし、木部内のCO2の行方を、定量的に調べた
研究はこれまでにほとんどない。また、稚樹や苗木を
対象とした実験が多いため、森林全体の炭素循環と結
びつけて考えることが難しかった。大きな樹木を対象
にしたトレース実験は、Bloemenらによってごく最近
に初めて行われた42)。その実験では、P. deltoidsの若木
（樹高7～11m）の根元へ樹液と同程度の濃度に調整
した1 3 Cラベル溶液を直接注入して、根系や幹から輸
送されたCO2の行方を調べている。その結果、樹木全
体における1 3 Cの固定量は注入した量の6～1 7 %であ
り、根系や幹から上へ輸送されたCO2の一部は固定さ
れることが明らかになった。若いP. deltoidsの人工林
で、土壌呼吸で発生したCO2の約50%が幹へ輸送され
たという報告がある24)。研究サイトが異なるので乱暴
かもしれないが、その報告とBloemenらの結果と合わ
せて考えると、固定量は土壌呼吸の3～9%に相当する
計算になる。ただし、Bloemenらの実験では根元より
上にある幹から新たに加わるCO2は考慮されていない
ので、木部内を輸送される全てのCO2で考えると固定
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量はもっと大きくなるだろう。また、カルビンサイク
ルのCO2固定酵素（ルビスコ）は13Cよりも12Cを好む
性質があるので、実際の固定量はさらに大きくなる可
能性がある。
　Bloemenらの実験では、器官別（枝、葉、幹）の固
定量も分析されており、枝が主要な固定の場であるこ
とが明らかにされた。大きな樹木では、一般的に枝よ
りも幹のバイオマスのほうが大きい。しかし、枝は樹
冠の下にある幹よりも日射量が多く、光合成を行うう
えで都合がよい。また、枝のほうが幹よりも若いため
に樹皮の光透過率が高く、葉緑組織の密度も高い
7,20 ,43)。葉と比較した場合には、炭素の固定効率的は
枝のほうがはるかに低いが、前節で説明したように枝
はCO2を蓄積しにくいため、根系や幹から持ち込まれ
たCO2の大部分は葉に到達する前に放出されてしまう
のだろう42,44,45)。こうした特徴を考えると、枝で固定
量が大きいのは当然かもしれない。樹液によるCO2輸
送は、葉緑組織をもたない根で発生したCO2を枝まで
持ち込んで固定することが可能であり、樹木の炭素利
用効率を高めると考えられる。
　では、こうした木部内CO2の固定量は、外気CO2を
利用した葉の光合成量と比べてどのくらいの大きさ
なのだろうか。P. deltoidesとP. occidentalisの枝や葉で
は、ラベル溶液の吸水と葉のガス交換測定が同時に
行われ、木部内CO2の固定量と葉の光合成量が比較さ
れている。その結果、木部内CO2の固定量は、光合成
量の0.2～6%にすぎないことが明らかにされた44-46)。
特に、P. deltoidesの枝を用いた実験では、幹の樹液
[CO2*]の2～3倍に相当する溶液を吸水させ、そのうち
の55%が固定されたにも関わらず、その固定量は葉の
光合成量のわずか2%であった45)。木部内を輸送され
るCO2が個体の成長やGPPに与える影響はそれほど大
きくないのかもしれない。ただし、若い個体では枝
や幹の光合成が肥大成長や冬芽の形成に重要な役割
を果たすことが明らかになっている21)。枝や幹の葉緑
組織は、その場の呼吸で発生したCO2を主に利用して
おり、木部内を輸送されたCO2の寄与は小さいのかも
しれない。

5. まとめ
　Populus deltoidesやPlatanus occidentalisといった温帯
の若い落葉広葉樹を中心に、根や幹の呼吸で発生し
たCO2の10～50%以上（日積算ベース）が樹液に溶け

て、枝や葉へ輸送される事実が明らかにされつつあ
る。CO2の輸送フラックス（FT）は蒸散量が大きくな
るほど大きくなる傾向があり、これまで呼吸フラッ
クス（R S）に等しいと仮定されてきた幹や土壌表面
のCO2フラックス（EA、Esoil）は、晴天の呼吸能力を
大きく過小評価している危険性がある。木部の径が小
さくなるとCO2が貯留されにくくなるため、上部へ輸
送されたCO2の大部分は、樹冠部の枝や細い幹から放
出される可能性が高い。その結果、チェンバー法は樹
冠部の呼吸能力を過大評価するかもしれない。この
ように、チェンバー法は器官の場所に関わらずその呼
吸能力を正しく評価できない可能性がある。そのた
め、RSを測定する場合にはFTを同時に測定して、誤差
の程度を確かめる必要がある。
　樹液によるCO2輸送の影響を評価する方法として、
これまでにマスバランス式や、みかけの呼吸商、安定
同位体を利用する方法が提案されている。しかし、ど
の方法も輸送フラックスの推定に多くのパラメータや
仮定を必要とする。マスバランス式（式2、3）に関し
ては、下から持ち込まれるCO2量が大きくなると、RS

とFTの推定精度が低下することが指摘されている27)。
この問題を解決するには、セグメントの下から持ち込
まれるCO2とセグメントの中で発生したCO2を分離す
る必要があるが、その方法はまだ確立されていない。
樹液によるCO2輸送の実態調査と平行して、異なる手
法による推定値の比較や仮定の妥当性の評価など、
手法の検証と改良を行う必要がある。
　輸送されたC O 2の一部は枝や幹の葉緑組織や葉に
よって同化される。しかし、その同化量は、外気CO2

を利用した葉の光合成量の6％以下であり、あまり大
きくないようである。木部内のCO2輸送が森林の総生
産量（GPP）や生態系呼吸量に与える影響は小さいか
もしれない。
　だたし、こうした樹木の内部CO2フラックスの調査
は、限られた種で短期的にしか行われていない。
Abies grandisやPseudotsuga menziesiiのような蒸散量の
小さい種では、樹冠を除去して蒸散を停止させても幹
のEAと[CO2]xylemがほとんど変化せず、FTが非常に小
さい可能性が示唆されている47)。内部フラックスは、
蒸散量以外にも、[CO2]xylem、温度、pH、木部や樹皮
の拡散抵抗、葉緑組織の光合成能力、光環境、葉と
非同化部のバイオマス比など、多くの要因に依存して
いる（式 1、 2）。それぞれの要因は、種や生育環
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境、季節、齢によって変化するため7)、内部フラック
スもそれに応じて複雑に変化すると予想される。例
えば、幹の太い老齢木では、[CO2]xylemやガス拡散抵
抗が大きくなる一方で、樹冠の葉密度が低下して枝へ
の日射量が増えるので、GPPに占める内部フラックス
の重要性は、若齢林よりも大きくなるかもしれな
い。また、高標高の森林では生育期間が短いために
GPPが低標高よりも低くなるが、高標高では気温が低
いために樹液へのCO2の溶解量が増え（図2）、内部
フラックスは低標高よりも大きくなるかもしれな
い。このように、今回の報告事例よりも輸送量、固
定量ともに大きくなる可能性もあり得ると考える。
内部フラックスの研究はまだ始まったばかりであ
り、今後、さまざまな種、生育環境で長期的に研究
を行う必要があるだろう。
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