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研究成果の概要（和文）：本研究では、ヤマグワを用いて、木部張力下でも再充填中の道管で陽圧を保つ仕組み
の解明を試みた。ヤマグワでは、乾燥ストレス後に潅水した個体で茎の通水能力が回復した。壁孔内に気泡が入
った状態を実験的に再現し、100 kPaの陽圧下でも気泡が維持できることを示した。さらに、この実験からは壁
孔内の気泡が消える圧力は壁孔によって異なることが示された。このとき、再充填を完了させるためには、道管
内腔へ水が流入する速度が隣接する道管へ水が流出する速度を上回る状態を作り再充填中の道管内の陽圧を維持
する必要がある。しかし、両者の間には1000倍程度の差があり、新たな仮説の提唱が必須であることがわかっ
た。

研究成果の概要（英文）：This study aimed to reveal the mechanism of embolism repair under tension 
using Mulberry (Morus australis). The recovery of stem conductivity was found in the potted mulberry
 saplings by re-watering of water-stressed plants. The pit valve structures, which the air in the 
pit chamber isolates water in the refilling from the functional vessels, were experimentally made in
 the stem segment using the single vessel method, and found that the air in the pit valve was 
maintained even at 100 kPa, and that the air in pit valve was dissolved at different pressure among 
pits in the same vessel. This means that the water in the refilling vessel can be under a negative 
pressure before the refilling process completed. To maintain a positive pressure in the refilling 
vessel, the rate of inflow into the refilling vessel must be higher than that of outflow from it. 
However, the inflow rate was estimated to be 1/1000-fold of the outflow rate. Therefore, we need 
another new theory for embolism repair.

研究分野： 植物生理生態学
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１．研究開始当初の背景 
植物は，光合成を行うために気孔を開いて

大気から二酸化炭素を体内に取り込むがそ

の際に，体内からは，大量の水蒸気を大気に

放出する．これを蒸散作用と呼ぶ．蒸散によ

って失った水は，土壌の水を根で吸収し維管

束の道管を通して葉まで運ばれる．このとき，

道管の水には張力がかかっており引っ張ら

れるように輸送されており，蒸散中の植物の

道管内の水には負圧がかかっている．このた

め，植物体内の水輸送は，道管内に気泡が侵

入すると膨らんで内腔を詰めて通水阻害を

引き起こす「空洞化現象」による通水阻害の

危険と常に隣り合わせの状態にある．道管の

空洞化現象は，隣り合う２つの道管間を繋ぐ

壁孔内の壁孔膜を通して気泡が侵入するこ

とで木部内の道管に気泡が広がっていく

（Brodersen et al. 2013）．特に水ストレスな

どで道管内腔の水に強い負圧がかかった時

には，木部内の多くの道管に気泡が広がって

空洞化し，深刻な通水阻害を引き起こす． 

空洞化した道管が水輸送能力を回復させ

るためには，内腔を満たす気体に圧力をかけ

て周囲の水に溶かし込んで水に置き換える

必要がある．こうした水の再充填過程（vessel 

refilling）が，草本植物や，つる植物，一部

の落葉樹では根圧によって起きることは古

くから知られてきた．根圧は根で無機イオン

などが木部へ能動的に運ばれることで浸透

的に水が移動し，これによって圧力が生じる

現象である．葉を落としていた冬の間に道管

内が空気で満たされている落葉樹では根圧

による圧力で道管内を水で置き換えて輸送

能力を回復させることが知られている．一方

で，茎の柔組織で浸透的に圧力（幹圧）が発

生して，空洞化した道管が再充填させる現象

も確認されている．こうした根圧に依らない

再充填現象は，針葉樹で1970年代から示唆さ

れてきた．1990年代になると，蒸散中の植物

個体であっても，H+-ATPaseの活性化剤や阻

害剤で空洞化現象の起きた茎の通水能力が

回復する速度が変化することや（Salleo et al. 

1996），低温走査電子顕微鏡を使った観察に

よる空洞化した道管の直接的な観察によっ

て日中に道管の空洞化と再充填が起きてい

ることが確認された（Canny 1997）．こうし

た蒸散中の植物における短時間での通水能

力の回復は，乾燥した植物に再灌水する実験

や枝の通導度の日変化を測定する実験によ

って多くの植物種で確認されている（Hacke 

& Sperry 2003, Taneda & Sperry 2008, Ogasa et 

al. 2013他）．さらに近年，MRIやX線CTを用

いた観察によって非破壊的に再充填現象が

起きることがキュウリやブドウといった太

い道管を持つ植物で確認されている

（Scheenen et al. 2007, Brodersen et al. 2010）．

また，圧力をかける機構についても，ポプラ

を用いた分子生物学的な研究により再充填

が起きている時間帯に糖の輸送体やアクア

ポリンの遺伝子が木部発現することが分か

っている（Secchi et al. 2011）． 

 
２．研究の目的 
 蒸散中の植物で空洞化した道管に水が再

充填されるためには，蒸散中の植物の木部内

の水には張力がかかっているにもかかわら

ず，再充填中の道管では気体を溶かすために

道管内の圧力を維持されている必要がある．

さらに，最終的に水輸送経路として機能する

ためには，道管内腔が水で満たされたあとに

は隣接する機能している道管と連絡しなけ

ればならない．これらを説明する仮説として

pit valve説が提唱されている（図１，Holbrook 

& Zwieniecki 1999）．pit valve説では，壁孔

（pit）内部の空間（壁孔腔，pit chamber）に

気泡が表面張力によってとどまることで隣

接する道管の水と再充填が起きている道管

内の水との接触が妨げられるとしている．こ

の仮説が成立するためには，① 再充填中の

道管内の圧力が壁孔腔内の空気が保持され



る表面張力による圧力を越えないこと，② 

道管内腔が水で満たされた後も，浸透物質の

輸送によって内腔の圧力が上昇を続け，壁孔

腔内の空気が水に溶けるまで内腔の圧力が

維持されること，が起きていなければならな

い（Hacke & Sperry 2003, Brodersen et al. 

2010）．②では，一部の壁孔腔の空気が溶け

ると，再充填中の道管内の水は木部張力の掛

かった隣接する道管へと引き込まれるため，

残りの壁孔腔内にある空気が膨らんで，再度，

壁孔内腔を空洞化させてしまう可能性があ

る．このため，すべての壁孔で同時に気泡が

消えるか，再充填中の道管からの水の流出速

度よりも流入速度が上回って陽圧が保たれ

る必要がある．Pit valve説は1999年に提唱さ

れたが，pitという微小な構造で起きる現象

であることによる解析の困難さから，これま

で実験的な検証はなされてこなかった． 

本研究では，単一道管還流法を用いること

で単一道管レベルでの測定を可能にし，上記

の２つの要件を実験的に確認し，pit valve仮

説を検証した．以下の研究成果は，Ooeda et 

al. (2017) in Plant Cell & Physiology誌，および

Ooeda et al. 投稿中 in Tree Physiology誌にま

とめられている． 
 
３．研究の方法 

すべての実験には，ヤマグワ（Morus 

austris）を用いた．本研究では，① ヤマグ

ワにおける再充填現象の確認（乾燥個体への

再灌水実験により木部張力がかかった状態

での再充填現象を確認した），②再充填中の

道管内の圧力の推定と測定（ガラスキャピラ

リーをひとつの道管に挿入して固定し，一つ

の道管に液体や気体を流す「単一道管還流法

（single vessel method, Zwieniecki et al. 

2001）」を応用して（図２），単一道管におけ

る気体の消失速度（道管内腔から周囲の木部

柔細胞への移動速度），道管内腔と木部柔細

胞との間の通水コンダクタンスの測定を行

い，再充填中の道管内の圧力を推定した．さ

らに，pressure probe法を用いた再充填中の道

管内腔の圧力の直接的な測定を試みた），③ 

道管や壁孔形態の観察と複合道管の頻度及

び気泡を保持する表面張力の推定，④ 単一

道管還流法を用いたpit valveの維持圧力の測

定（図２），最後に，⑤ 隣接する道管と接続

する際に再充填中の道管の内腔で圧力が維

持される条件を考察，を行った． 
 
４．研究成果 
① ヤマグワにおける再充填現象 

鉢植えのヤマグワ個体の灌水を止めて，木

部の水ポテンシャルを約-1.4 MPaまで乾燥

させたのち，半数の個体では乾燥時の当年生

枝で通導度を測定し，残りの個体は灌水を行

い3時間後に収穫して通導度を測定した．こ

のとき，木部の水ポテンシャルは，-0.39 MPa

まで回復した．通水阻害の程度を通水阻害率

（PLC，percent loss of conductance，100×（1

－自然状態の枝の通導度/強制的に枝内の道

管を水で満たしたときの枝の通導度））で評

価すると，乾燥時には68%であった通水阻害

率は，灌水の3時間後には，42%まで有意に

減少した（t-test，P = 0.02）． 



② 再充填中の道管内の圧力の推定と測定 

再充填中の道管では，浸透的に木部柔細胞

から道管内腔へ輸送された水が，気相に圧力

を加えることで気体を溶かし込む．溶かし込

まれた気体は，放射組織や木部内の液体中を

拡散して大気へと放出されると考えられる．

そこで，木部柔細胞と道管内腔との通水コン

ダクタンス，木部内の気体の拡散速度を実測

することで，①の実験のように3時間で平均

的な形態の道管（直径60 m）が再充填され

るときの圧力を計算することができる．単一

道管還流法を用いて上記２つのパラメータ

を実測し（木部柔細胞と道管内腔との道管表

面積あたりの通水コンダクタンス：9.1×10-8 

mmol m-2 s-1 MPa-1，気体の拡散係数：1.3×

10-5 mol m-2 s-1 MPa-1），0.00464 MPaになるこ

とが予測された． 

 さらに，ガラスキャピラリーを道管に横か

ら刺して内腔の圧力を測定するpressure 

probe法を用いて再充填中の道管内腔の圧力

の測定を試みた．キャピラリーを枝に挿入し，

道管にあたると木部張力による負圧を検出

することができる．その後，キャピラリー内

から空気を道管内に入れて空洞化現象を人

工的に発生させた．その後，圧力の測定を続

けた．再充填が起きれば陽圧を検出されるは

ずだが，20回以上の試行回数の中で明確な陽

圧が検出されたのはわずか2回であった．そ

の2回ともに圧力が上がり続けるような状況

であり，正確な測定である確証が得られず，

断念した． 

③ 道管の形態と機能（連絡頻度，壁孔腔内

の気泡保持圧力の推定） 

ヤマグワの木部は２年目以降には明確な

環孔性を示すが，当年生の枝の木部は散孔材

様の道管の配置をもち，多様な直径の道管が

存在した（図３）．木部には木部放射柔組織

のほかに道管を取り囲むように随伴柔細胞

が配していた．道管間が連絡して複合道管を

作る頻度は大きな直径の道管で低い傾向が

あったが，つる植物のヤマブドウと同程度で

あったが，散孔材のウリハダカエデよりも太

い道管でも大きな連絡頻度を持っていた． 

道管相互壁孔では，二次壁がせり出して，

壁孔孔が内部よりも狭い有縁壁孔の構造を

持っていた（図３）．こうした壁孔では，壁

孔腔内に気泡が保たれる圧力差は，次の式で

記述できる． 

， 

ここで，壁孔孔の周囲長（G, m）と壁孔腔の

狭まる角度（2），水の表面張力（= 0.072 

N/m，25℃），細胞壁の接触角（）を示す．

ヤマグワで得られた値と細胞壁の接触角の

文献値（= 45°～55°，Zwieniecki et al. 2001）

を用いて計算した結果，0.070 MPaから0.10 

MPaとなった．形態と接触角の組み合わせか

ら得られた最も低い圧力でも0.025 MPaであ

ることが予測された． 

④ pit valve が維持される圧力の測定 

ヤマグワの 5 cm のセグメントを切り，単

一道管還流法を用いて壁孔を介して 2 つに分

岐した道管を探し，気泡と KCl 水溶液を出し

入れすることで pit valve がある状態を実験的

に再現した（図２）．壁孔腔に気泡が保持さ

れているときには片側の道管から圧力をか

けて水を流しても分岐した道管からは水が

流れない．圧力を大きくしていくと壁孔腔か



ら気泡が消えて水が流れる．４本の枝で実験

を行った結果，3 本の枝で 0.025 MPa まで，

１本の枝で 0.1 MPa まで壁孔腔の気泡が保持

されていることが示された（図４）．こうし

た圧力は，接触角から予測された値と等しい

範囲にあった．これらの結果からは，壁孔に

は表面張力によって気泡が保持され，理論的

に予測される再充填に必要な内腔の圧力

（0.005 MPa）よりもはるかに大きな値まで気

泡が保持されることが示された． 

この実験では，壁孔腔の気泡が「同時」で

はなく，徐々に溶けてなくなることが明らか

になった．pit valve の空気が解けて２つの道

管間を水が流れているときには，水流の原動

力である圧力を変えた瞬間に流速も変わっ

た．しかし，壁孔腔内の気泡が解けてなくな

る圧力では，流速の変化は徐々に起こり 5 分

以上かけて流れが定常状態になった（図５）．

これは気泡が解けるために起きる現象であ

ると考えられる．さらに，流速が徐々に増加

していくことから，気泡が溶けやすい壁孔か

ら順に気泡が消えて水を通している過程が

示唆された．壁孔腔内の気泡溶解が同時に起

こらない理由は，壁孔の形態に大きな多様性

があり生じる表面張力の大きさもばらつく

ためである． 

⑤ 再充填完了時における陽圧維持の条件 

壁孔腔内の気泡がすべて同時に消えない時

に，道管内腔で圧力が保たれるためには，流

入速度が流出速度を上回る必要がある．ヤマ

グワの道管の形態に則して，道管内腔での流

入速度と流出速度を推定した．10 cmの茎のセ

グメントを仮定し，実測された道管相互壁孔

の通水抵抗（279 MPa s m-1），道管長さあた

りの壁孔膜の専有面積（14.2 mm2 m-1）を使っ

て測定された流出方向の通水コンダクタンス

は，5.1 mm3 MPa-1  s-1と推定された．一方で，

流入方向の通水コンダクタンスは，実測され

た木部柔細胞と道管内腔との道管表面積あ

たりの通水コンダクタンス（9.1×10-8 mmol 

m-2 s-1）と道管柔細胞相互壁孔の面積の割合

172 mm2 m-1から，1.6×10-3 mm3 MPa-1  s-1と推

定された．流入方向の通水コンダクタンスは

流出方向に比べてオーダーにして３ケタも低

いと推定されたが，これは流入方向の経路に

細胞膜が含まれることが原因であると考えら

れる．流出側では壁孔膜が圧力差によって偏

り壁孔孔を閉鎖することで通水コンダクタン

スが1/10まで低下する可能性があるほか，ア

クアポリンの発現によって流入側の通水コン

ダクタンスが増加する可能性がある（Secchi et 

al. 2011）．しかし，こうしたことが起きたと

しても依然として10倍程度も流出方向の通水

コンダクタンスは大きく，再充填が完了する

前に，解け残った壁孔腔の気泡が膨らんで空

洞化の状態に戻る危険は大きいことがわかる． 

以上の解析から，pit valve 説の２つの成立

要件のうち，一つ目の再充填中には壁孔腔の

気泡を解けないことは支持されたが，もう一

つの要件に関しては，道管内腔の水の充填が

終わった後に壁孔腔の気泡の消失が同時に

は消えないこと，そして水収支を考慮しても

こうした状況では圧力が最後まで保たれる

ことは難しいことが示唆された．ブドウの茎

における再充填過程を X 線 CT によって詳細



に観察した Brodersen ら（2010）の研究では，

再充填が完了する前に空洞化の状態に逆戻

りする道管がまれに観察されている．しかし，

今回の見積もりでは pit valve 説では高い確率

での再充填の完了することを説明すること

は難しく，今後の研究の中で，新たな仮説の

提唱が必要であることが示唆された． 
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