
Title マツ属放射柔細胞成熟の経年的・季節的経過

Author(s) 山本, 幸一; YAMAMOTO, Koichi

Citation 北海道大學農學部 演習林研究報告, 39(2), 245-296

Issue Date 1982-09

Doc URL https://hdl.handle.net/2115/21075

Type departmental bulletin paper

File Information 39(2)_P245-296.pdf

Hokkaido University Collection of Scholarly and Academic Papers : HUSCAP



マヅ属放射柔細胞成熟の

経年的・季節的経過*

山本幸一

Yearly and Seasonal Process of Maturation of Ray 
Parenchyma Cells in Pinus Species* 

By 

Koichi Y AMAMOTO料

目 次

I. 緒 言 ・・ H ・H ・H ・H ・..….....・ H ・............‘・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・............................... 246 

11. 実 験 方 法 …...・H ・...…・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 247 

1. マツ属分類と供試木 …..，・ H ・.....・ H ・H ・H ・....・ H ・...・ H ・'"…・・・ H ・H ・..・…...・ H ・.....・ H ・...・ 247

2. 研究の進め方・ H ・H ・...・ H ・...・ H ・..，・ H ・....・H ・.....・ H ・..，・ H ・.....・ H ・.....・ H ・........・ H ・'"・ H ・.248 

1) 紫外線顕微鏡による放射柔細胞の肥厚木化の観察 ・H ・H ・.....・ H ・......・ H ・-…・・ H ・H ・.248

2) 放射柔細胞の細胞学的変化の観察 ・H ・H ・..…・ H ・H ・-…...・ H ・.....・ H ・...・ H ・'"・ H ・H ・H ・.248 

3. 実験手法....・ H ・....・ H ・-…....・ H ・-…....・H ・....・ H ・....・ H ・....・ H ・....・ H ・...・ H ・......・ H ・.249

1)国定…・ H ・H ・....・ H ・.........・ H ・......・ H ・-…...・ H ・....・H ・...・ H ・'"…....・ H ・...・ H ・..249 

2) 包理...・ H ・.....・ H ・.....・ H ・..…...・ H ・..…...・ H ・......・ H ・-…H ・H ・....・ H ・....・ H ・-…・ 249

3) 検鏡切片作成と染色及び検鋭装置 ・H ・H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・..…....・ H ・....・ H ・..… 250

1II. 結果と考察 ..，・ H ・H ・H ・...・ H ・.....・ H ・.........・H ・....・ H ・.....・ H ・....・ H ・'"・ H ・..・・ H ・H ・....・H ・.251

l. 放射柔細胞の肥厚木化の経年的経過 ・H ・H ・.....・ H ・H ・H ・.....・ H ・..………...・ H ・.....・ H ・..… 251

2. 仮道管有縁壁孔壁閉鎖の経年的経過 ・H ・H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・H ・H ・......・ H ・..…'"・ H ・.258 

3. 放射柔細胞の肥厚木化の季節的経過 ...・ H ・.....・ H ・...・ H ・H ・H ・......・H ・...・ H ・'0，..・ H ・'"・ H ・.260 

4. 放射柔細胞の貯蔵物質の季節変化 ...・ H ・H ・H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・..…..，・ H ・.....・ H ・..… 264

5. ペノレオキシダーゼ， リグニン前駆物質取り込み，含水率の季節変化 ...・H ・.....・H ・..…部8

6. 放射柔細胞の生存率と死 一...・ H ・..…・H ・H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・..…・ H ・H ・.....・H ・...・ H ・.271

IV. 縫合考察と結論 ...・ H ・...........・ H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・H ・H ・.......・ H ・...… 273

1. 細胞壁成熟の経年的経過による放射柔細胞の分類 …'"・ H ・.....・ H ・.....・ H ・"…...・ H ・..… 273

2. 放射柔細胞成熟の季節的経過 …."・ H ・.....・ H ・'"・ H ・...・ H ・.....・H ・...・ H ・H ・H ・..……...・ H ・..277 

3. 放射柔細胞の細胞学的変化 ...・ H ・H ・H ・.....・ H ・H ・H ・..…...・ H ・.......・ H ・...・ H ・.......・H ・-…..277 

4. 心材化の季節 ……...・ H ・..…...・ H ・.....・ H ・..…...・ H ・..…'"・ H ・.....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・H ・H ・..278 

文 献 ...・H ・..・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・・ 279 

* 1982年2月25日受理 Received February 25， 1982. 
料 北海道大学農学部林産学科木材理学教室

材Laboratoryof Wood Physics， Faculty of Agriculture， Hokkaido University. 



246 北海道大学長学部演習林研究報告第 39巻第2号

Summary'"・H ・..…...・ H ・...…....・ H ・H ・H ・..…・…-…....・ H ・...….....・ H ・H ・H ・....…....・ H ・..… 284

写真説明・ H ・H ・.....・ H ・..….....・ H ・.....・ H ・.....・ H ・..，・ H ・.....・ H ・...・ H ・...・ H ・..，・ H ・...・ H ・.289

Photos 1-84 (Plates 1-15) 

1.緒言

樹木は，生長に従い年輸を重ね，その樹幹部は現存量の大部分を占めるようになる。樹幹

は樹皮と材部からなり，有効に利用しうる太さの材部には，通常同心円状の辺・心材が色調の

濃淡，水分の多少などにより肉眼的に認められる。辺材と心材の相違は単に外見だけでなく，

その内部構造や性質にも認められ，両者の利用適性の違いとなり，用途によりそれぞれが利点

とも欠点ともなる。例えば，木材を素材利用する際には心材は辺材に比べ色調や耐久性に優れ

ているが，いっぽう化学的利用たとえばパルプ化に際しては，心材はその抽出成分により障害

を受けることなどが広く知られている。それゆえ，木材の有効利用を進めるためには，辺材と

心材の材質特性を良く理解することが重要である。

辺材が，ある年月を経て心材に移行する現象は心材化あるいは心材形成と呼ばれ，それに

は辺材中の放射柔細胞が主役をなしている41，45，田川)。辺材が心材に移行する際の具体的現象と

して，柔細胞の死，抽出成分の増加，材の着色，壁孔壁の閉鎖，チロース・チロソイドの発達，

水分の減少などが移行材と呼ばれる部位で起る。

放射柔細胞は，木材の細胞構成要素として量的には少ないが，機能的には心材化への関与

のみならず，養分貯蔵の組織としても重要な役割を果している。そして，放射柔細胞について

は，主に心材化へのかかわりという観点から研究がなされ，生化学的・細胞学的に多くの成果

が得られている。

生化学的には，組織あるいは柔細胞の正常な生理活性は，辺材から心材に向って漸次低下

してゆくという結果と8A40，60)，辺材の内方で増大が見られるという結果とがある20，仏75，92，ω，110)。

この相反する結果は，本来柔細胞の量が少なし、，変化のおこる部位が狭い，生理活性の季節変

動，などに基因すると考えられる。

細胞学的には，移行材でチロース形成・タンニン合成などに見られる急激な代謝の増大が

起るという主張と15)，移行材では放射柔細胞の核やミトコンドリアの変化からして，代謝の増

大と言うよりむしろ半嫌気的状態での代謝変動が起るという主張があるお)。更に，心材化機構

についても，①水分の減少36，89，111}，②水ストレスによるエチレンの生成叫)，③酸素の欠乏m，

④高濃度の CO.12)，@抽出物や有毒な老廃物の蓄積22，91，95)，@枝の枯れ上りによる“パイプ"

の切断的，⑦辺材量の適正化4)，など種々の点に原因が求められている。

このように，様々な報告がなされているが，今日では移行材では心材化に関与した代謝活

性の増大が起ることが認められている。しかし，これらを組織学的・細胞学的に細胞レベルで

支持する知見は少ない。こうした理由から，本研究は放射柔細胞の成熟過程を組織学的・細胞
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学的に明らかにすることを目的として計画された。マツ属は，この様な目的に好都合な研究材

料である。まず第一に，マツ属放射柔細胞は亜属や節の樹種により多様な成熟過程を示し，そ

れ自体マツ属分類の観点から興味深く，更にその成熟過程は広くマツ科全体の変異をも含みう

ることから，放射柔細胞成熟の研究材料として好都合である。第二に，マツ属放射柔細胞のあ

るものは辺材中では未木化であり，心材化の際に壁発達がおこるという特徴を持つため，心材

化に伴う木化過程をとらえるのに好都合である。

マツ属放射柔細胞の成熟の遅れが初めて知られたのは比較的最近のことである九 この現

象は木材研究者の関心を引き，その後幾つかの報告がなされている2，3，6)。 しかし，マツ属欽射

柔細胞の樹種ごとの多様な成熟過程について正確な理解がなされている訳ではない。

以上の点に踏まえ，前述の目的を以下の 3点について明らかにするよう研究を進めた。ま

ず，①マツ属放射柔細胞の亜属及び節による樹種ごとに，肥厚・木化の経年的経過を組織学的

に明らかにすること， その把握の上で， ②肥厚・木化の季節的経過を明らかにすること， 更

に，③放射柔細胞の成熟と関連を持つ細胞学的現象の経年的・季節的変化を明らかにすること

を目的とした。そして，これらは心材化研究に寄与することを目標としている。

本研究を進めるにあたり，終始懇切丁寧な御指導を頂き論文の作成を可能にした，林産学

科木材理学教室の石田茂雄教授，深沢和三助教授に謹んで感謝の意を表します。また，論文の

とりまとめに際し多くの御教示を頂いた木材化学教室の榊原彰教授，木材加工学教室の沢田稔

教授に深謝します。また，本研究を進める過程で，終始適切な助言・指導を頂いた木材理学教

室の今川一志助手，大谷諒助手に深く感謝します。また，試料の採取に御配慮を賜わった苫小

牧地方演習林の氏家雅男前林長，石城謙吉現林長，前田豊助手，和歌山地方演習林の今井義雄

元林長，札幌市円山動物園の金森裕園長をはじめ，職員の方々に感謝の意を表します。

本報告の一部は， これまでに演習林研究報告に報告したものであり 1054m， 日本木材学会

大会 (27~30 回)及びnJFRO (1980， Oxford)の第5分科会にて口頭発表したものをも含んで

いる。本報告は，さらに，その後の研究を加え["北海道大学審査学位論文」としてまとめた

ものである。

11. 実験方法

1. マツ属分類と供賦木

マツ属放射柔細胞の成熟過程は亜属や節により異なる1べ本研究では HUDSON(1960)の

分類に従い供試木を選んだ。 Table1は供試木の概要を表わしたものである。 Paracembraのシ

ロマツは校材であり，Parapinasterからは試料を得ることができなかった。両節はHa〆'oxylon
とDiploxylonの特徴が交錯し分類学的にも放射柔細胞の成熟過程は興味深く，今後の研究

が望まれる。なお，マツ属分類の研究史は， MIROV (1967)の“GenusPinus"に詳しい。
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Table 1. Classification* of speciroens exaroined 

Subgenus Section No. Samzepalr ing Age Height B.H.D. Location Species (Year) (ro) (cro) 

1 1975 30 16 27 Tomakomai Exp. For.， Hokkaido 

Hapfozyhnln n cmzbm 2 1976-1977 46 19 36 " 
us st1旬busLINN. 

3 1978-1980 48 19 35 " 
4 1977 12 5 8 Sapporo， Hokkaido 

Paracembra 
ル利恥 I 1 I 1978 
P. bunJ!eana ZUCC. I Branch |叫Hokkaido Univ.， Sapporo 

1 1973 50 18 28 WHoanksahyu ama Exp.For.， 

2 1974 34 12 15 " 

Diploxylon 3 1975 47 12 15 Tomakoroai Exp. For.， 
Pinaster-Lariciones Hokkaido 
P. densiflora SIEB. 4 1976-1977 48 10 35 " et ZUCC. 

5 1978 50 11 21 " 
6 1974 58 18 28 Maruyaroa Zoo， Sapporo 

7 1979-1980 63 19 30 " 

1 1975 52 15 17 Toroakomai Exp. For.， Hokkaido 

Pinaster-Taedae 2 1976-1977 53 17 27 " P. banksiana LAMB. 
3 1978-1979 55 17 23 " 
4 1979-1980 56 17 24 " 

R 叫拍LL.I-1-119;~ |必 I 12 I 25 I 
本 Botanicalclassification and noroenclature was roede according to HUDSON (1960) 

2. 研究の進め方

放射柔細胞の成熟過程を，柔細胞壁の発達及び種々の細胞学的変化の二つについて研究

した。

1) 紫外線顕微鏡による放射柔細胞の肥厚木化過程の観察 木材三大成分の一つである

リグニンは，セルロース，へミセルロースが紫外線に透明で、あるのに対L，共役二重結合を有

する芳香環を持つため紫外線を良く吸収する。との特長を利用L，紫外線顕微分光分析法によ

り， 木材の各種細胞壁中のリグニンの定量的・定性的研究が23，ua)，紫外線顕微鏡写真像から

は， リグニン沈着過程の研究がなされており51)，多くの知見が得られている。このように，紫

外線顕微鏡法は，細胞レベルで、のリグニン検出に有効な手段である。

本研究では，放射柔細胞の成熟過程におけるリグニン沈着過程の経年的・季節的経過を明

らかにするため紫外線顕微鏡を用い，木化過程は紫外線顕微鏡写真像により，木化の性質は

uv吸収スペクトルや吸光度の測定により観察を行った。

2) 放射柔細胞の細胞学的変化の観察 エイジングに伴う放射柔細胞の細胞学的変化に
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ついては， これまでに核や細胞質オルガネラ，酵素活性などについて観察が行なわれている仇

1~U.~~5.æ.n~~8D 。

本研究では，放射柔細胞壁の成熟と直接に関係するペルオキシダーゼ活性やリグニン前駆

物質取り込み，及び，形成層活動のみならず心材成分合成にも利用される貯蔵物質の変動を，

辺材を通し季節的に観察した。更に，心材化に際しての最も顕著な変化である放射柔細胞の

死，及び心材化の具体的現象の一つである壁孔壁の閉鎖と含水率の変化との関係について観察

した。 これらの観察には，組織化学的手法を用いた。 1)，2)から，放射柔細胞成熟の経年的・

季節的経過を明らかにしようとした。

3. 実験手法

Table 2，は実験手法と目的を示したものである。

Table 2. Procedure of experiments 

Material Fixation Embedding Section (pm) Staining Microscope |l OObbjseecrtvivae tioon f 

Epon 812 0.5 Ultraviolet Lignification 
GA or FAA Heartwood 

Methacrylate 1.0 Fluorescence Substances 

25 IK Light Starch 

GA 25 Sudan III " Lipid 

25 お1:ethylgreen. 
" Nucleus Pyronine 

Fresh Benzidine Stereo Peroxidase 
Increment Surface regent 

cores Dried [Gold SEM Wall Surface Thickening 

GA and 0.5 Sudan Black B Light 
Lipid and 

Epon 812 Starch 
OS04 

0.5 TEM Cytoplasm 

Incubation in3AH-.Opsh0eE41，7E1palani8n1e2，| 1 
14ιGlucose， GA.Os04，Epon 州ucl即 iEmulsion 

Light |山dio-graph 
lMoi 
輔 ContentJ

1) 固定 生長錐により採取したコアは， 目的に応じ4系列の固定処理， ①無固定， ② 

FAA，③3%グルタールアルデヒド (GAと略す)pH 7.2， 0.2 M リン酸緩衝液，④3%GA・2%

OsO，水溶液二重固定を行った。 FAA固定はコアのまま 1週間， GA固定と 050，固定は約

1mm角の試料をそれぞれ24時間， 6時間処理した。

2) 包埋 固定に続き，水洗，脱水し定法によりメタクリレート包埋及びエポン812包埋

を行った。
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3) 検鏡切片作成と染色及び検鍍装置

以下の観察i)から泊i)は辺材から心材まで通して行った。

i) 肥厚と木化 FAAあるいはGA固定の包埋プロックから，約0.5μm厚切片を得，定

法により石英プレパラートを作成し，紫外線顕微鏡 (Car1Zeiss， Type MPM 01)観察を行っ

た泊，51，刷。写真撮影は280nmの単波長で行った。また，切片をステージ上で移動させ，細胞壁

を280nmの単波長で走査し， UV透過率の波形曲線を作成した。更に， 同一切片上の細胞壁

について， 0.63mnOの測定視野を設け， 240---3却 nmにおける吸光度を順次測定しUV吸収

スペクトル曲線を作成した。波長精度はスリットで制御され，波長帯幅5nmになるように調

節した。吸光度Aは，A=log l/T (記録計には透過率 Tとして記録される)で計算した。また，

FAA固定プロックの柾目面を安全カミソリで仕上げ， エタノールで溶媒乾燥し スパッタリ

ングイオンコーターで金蒸着して走査電顕 (JSM-2型)により肥厚形態の観察を行った。

ii) 心材物質 UV顕観察に加え，以下の観察を行った。

メタクリレート包埋ブロッグより 1μm厚切片を得， 蛍光メタグロマジー染色を行い蛍光

顕によりルーメンに沈着している物質の観察を行った(エポン包埋は染料によってはエポンそ

のものが発色する)28)。染色は， 0.5%アクリジンオレンジ水溶液並びに， 0.5%アクリジンレッ

ド水溶液に切片を3時間浮かせて行い，続いて蒸留水に浮かせ，余分の染色液を完全に除き定

法によりプレパラートを作成した。

iii) 貯蔵物質 GA固定の無包埋ブロックから凍結装置(小松エレグトロニクス・EFM-

A type 101)をつけたスライディングミクロトームで約25μm厚柾目切片を得，以下の染色を

行い光顕観察に供した。 デンプンの染色は2%KI・0.2%1の混合水溶液に数分間，指質の染

色は70%エタノール飽和スダンIII溶液に 15分間行った。また，デンプンと脂質の染色を

BRONNER (1975)の方法により行った。二重固定エポン包埋0.5μm厚切片を70%エタノール

飽和スダンプラック B溶液で12時間染色した。更に，同 0.1μm厚切片を無染色のまま，透過

電顕 (JEM・6AS)により観察し，好オスミウム物質である脂質の観察を行った。

iv) 核 上記と同じ25μm厚切片で， 小川ら (1975)のテキストを参考にメチルグリー

ン・ピロニン染色とブオイルゲン染色を行い光顕観察を行った。

v) ペルオキシダーゼ 無固定の新鮮なブロックのなめらかに仕上げた柾目面上でベン

チジン反応を行い， ベルオキシダーゼ活性の局在性を観察した。武内ら (1967)のテキストを

参考に， 0.5%ベンチジン水溶液印miと1%H.O.水溶液 1miの混合溶液に5分間プロック

を浸潰し，余分な溶液をろ紙で除き， HARKINとOBST(1973)の方法により実体顕微鏡観察を

行った。

vi) オートラジオグラフィー 表面をなめらかに仕上げた新鮮な小片 (4x4x1 mm)を，

以下の基質溶液に2日間インキュベートした。 D-[U-UC]-Glucose (比放射能225m Ci/mM)は

10μCi/mi， L-['H (G)]-Phenylalanine (比放射能:5---15Ci/mM)は50μCi/meにして使用した。
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次いで、蒸留水で数回洗浄し，二重固定・エポン包埋を行った。 0.5f.Irt1厚切片をスライドグラス

に載せ，ディツピング法で原子核乳剤(サクラ AR10)を密着させた。 2週間から 1ヵ月露出

し，コニドールXで現象し，無染色のまま光顕観察した。

vii) 含水率 生長錐によるコアをパラフィルムに包み実験室に持ち帰り，辺材から心

材まで約4mmごとの小片に分割し，生材含水率を測定した。

111. 結果と考療

1. 放射柔細胞の肥厚木化の経年的経過

放射柔細胞は，栄養物質の貯蔵・移動などを行い，更にエイジングに伴い心材成分の合成

を行うなど樹木にとって重要な生理的機能を果している。いっぽう放射柔細胞壁発達の段階

も，エイジングに伴い変化することが知られている。

そのような例としては，広葉樹に見られるチロースの発達と針葉樹に見られるチロソイド

の発達が顕著である。 CHATTAWAY(1949)はチロース発達は心材化の特徴の一つで、あると述べ

た。 ]EFFREY(1917)は，心材では壁子Lは閉鎖しチロソイドが樹脂道に広がることを示した。

BANNAN (1936)は，マツ属の薄壁エピセリウム細胞は，辺心材境界でチロソイドとして発達し，

肥厚・木化すると報告した。

BALATINECZとKENNEDY(1967)は，マツ属の Diploxylonに属する樹種では，放射柔細胞

の肥厚木化は辺材中で徐々に進み，辺心材境界で急激に起ることを示した。それまでは，放射

柔細胞も仮道管などと同じペースで成熟するものと考えられていたため，この現象は大いに興

味を引いた。 BAMBERとDAVIES(1969)はuv顕を用い，ラジアータマツの柔細胞壁は辺材で

未木化，心材で木化していることを確認した。その後， BAUCHら(1974)はDかloxylonpineの

柔細胞の木化は心材化の過程でおこることを， IfCーコニフェリン取り込みにより明らかにした。

また， FUJIKAWAとISHIDA(1975)は，コウヤマキの放射柔細胞も，辺材で未木化，心材で木化

していることを認めた。いっぽう，針葉樹放射柔細胞壁の徴細構造についても多くの知見が蓄

積されている18，26，34，52)。

以上のように，放射柔細胞壁のエイジングに伴う発達過程については，辺材と心材との比

較研究により，かなりのことが明らかにされているが，肥厚木化の経過を形成層から心材まで

連続して観察した研究は， BALATINECZら(1967)以降見られず，その詳細はいまだ明らかでは

ない。本項の目的は，多様な放射柔細胞の成熟過程を持つマツ属を対象に，肥厚木化の経年的

経過をuv顕で明らかにすることにある。

放射柔細胞の肥厚木化の経過は単列放射組織と水平樹脂道組織では異なるので両者を区別

して観察を行った。以下，樹種ごとに結果を述べ，続いて考察を行う。ストロープマツの単列

放射組織の柔細胞は形成層附近で肥厚木化を完了するが，年輪界附近の晩材部の柔細胞は薄壁

末木化のまま越年し，翌年成熟する (Photo1)。単壁子Lは (Photo2)， 2次壁の肥厚木化と共に
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木化するものと，未木化のまま残るものとが

ある (Photo3)。未木化の単壁孔は年輪界附

近の晩材に多く存在する。いっぽう，分野壁

孔壁はすべて未木化である (Photo4)。

辺材中では放射柔細胞壁に変化は認めら

れない。辺心材境界に至り，辺材中では未木

化であった分野壁孔壁や単壁孔壁にuv吸
収が起る (Photo5)。

Fig.lは，放射柔細胞と仮道管の 2次壁

のuv吸収スベクトル曲線である。いずれ
も，グアヤシルリグニンのスベクトルを示し

ており，放射柔細胞の吸光度は仮道管に比べ

高い。

水平樹脂道の単列部の柔細胞は前述のよ

うに形成層附近で成熟するが，多列部は辺材

中では未木化のままであり (Photo6)，辺心材

境界の約 1年輪前で肥厚木化を行い，程なく

死細胞となる (Photo7)。

シロマツの放射柔細胞はストロープマツ
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と同じく，形成層附近で肥厚木化を完了する。 Photo8は，校の辺材の柔細胞であり，凹凸に

肥厚した壁は木化している。

アカマツの単列放射組織では，一部の柔細胞だけが形成層附近で肥厚木化を完了する。そ

れは早材の放射仮道管に近接するものに限られ，離れたもの及び晩材の放射柔細胞は，辺材中

では未木化のままである。

Fig.2は，早材部における肥厚した放射柔細胞のエイジングに伴う量的変化を現わしたも

のである。早材の柔細胞の約半数が形成層附近で成熟を完了する。そして，辺材中では放射柔

細胞の肥厚がおこることはない。辺心材境界の約2年輪前に至ると，未木化であった早材柔細

胞は肥厚木化を行い，晩材柔細胞は肥厚せず木化だけを行う (Photo9)。 次いで，辺心材境界

で分野壁孔壁の木化が起る (Photo10)。その時，木化した半径壁がルーメン側に落ち込んで、い

るのが時々見られる (Photo11)。

一つの放射組織のuv吸収の年輪内変動を知るため，早材の各部位について測定を行っ
た。 Fig.3は，早材前期と後期の柔細胞のuv透過率波形曲線を示したものである。 uv吸収

は，早材前期から後期に向けて減少している。更に，放射仮道管に近接する形成層附近で肥厚

した柔細胞は，放射仮道管から離れた移行材部で、肥厚した柔細胞に比較してuv吸収が強い傾
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向がある。 Fig.4は，放射柔細胞と仮道管の

2次壁のuv吸収スベクトル曲線である。 と
もにグアヤシルリグニンのスベクトルを示

しており，柔細胞の吸光度は仮道管に比べ

高い。

水平樹脂道の単列部の一部の柔細胞は形

成層附近で成熟する。エピセリウム細胞と放

射柔細胞の聞に存在するさや状の薄壁細胞の

木化も形成層附近で完了し，直ちに細胞質を

失う (Photo12)。いっぽう，それら以外は辺

材中では未木化のままであり (Photo13)，辺

心材境界の約 1年輪前で成熟し死細胞となる

(Photo 14)。 この時， ほとんどの細胞は肥厚

せず木化だけを行う。また，放射柔細胞のル

ーメンには，心材に限らず辺材においても

uv吸収を示す物質が認められる (Photos15， 

16， 17)。

パンクスマツの単列放射組織の柔細胞

は，辺材中央部まですべて未木化である

(Photo 18)。 未木化の壁には，ところどころ

薄い部分があり，壁孔のような形態を呈して

いる。辺材中央部から肥厚木化し細胞質を失

った柔細胞が出現する (Photo19)。肥厚部は，

うね状の肥厚線を形成している (Photo20)。

Fig.5は， これら肥厚柔細胞の辺材中での増

加の経過を示したものである。これら以外の

薄壁柔細胞は，辺心材境界の数年輪前からコ

ーナーの間層にuv吸収を示し始め，辺心材
境界で壁全体に吸収を示し死ぬ (Photo21)。

また，心材では， Photo 21に見られる細胞質

の残査状物質は， もはやほとんど認められ

ない。

Fig.6は，肥厚した放射柔細胞の 2次壁

と肥厚せず木化した柔細胞の 1次壁のuv吸
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収スペグトル曲線である。前者はグアヤシノレリグニンのスベクトルを示すが，後者はそれとは

異なった特異なスペクトルである。

水平樹脂道の単列部は上述の成熟過程をたどる。多列部は辺材中では未木化のままであり

(Photo 22)，辺心材境界の約 1年輪前で成熟するが， 肥厚せず木化するものが多く， とりわけ

エピセリウム細胞は肥厚しない (Photo23)。

リギダマツもパンクスマツ同様，単列放射組織の柔細胞は辺材中央部までは未木化であ

り，辺材中央部から肥厚した柔細胞が徐々に増加し辺心材境界では半数以上を占めるように

なる。肥厚はパンクスマツに比べ著しい (Photo24)。これら以外の薄壁柔細胞は，辺心材境界

の3"，4年輪前からコーナーの間層にuv吸収を示し始め (Photo25)，辺心材境界で壁全体に

uv吸収を示し死細胞となる。心材に限らず，肥厚した柔細胞のルーメンや生きている柔細胞
の液胞中にuv吸収を示す物質が見られる (Photos26， 27， 28)。

水平樹脂道も辺材中では未木化のままであるが (Photo29)，辺心材境界の約 1年輪前で肥

厚木化を行う (Photo30)。エピセリウム細胞の肥厚は著しく，チロソイドとして発達している。

放射柔細胞を肥厚木化の経年的経過により 3タイプに分けた。すなわち，①形成層附近で

肥厚木化， ②辺材中央部から移行材にかけて，あるいは移行材で肥厚木化，③移行材で肥厚

せず木化する 3タイプである。それぞれをAタイプ， Bタイプ， Cタイプと呼んだ。

ストロープマツとシロマツでは単列放射組織のすべての柔細胞がAタイプであった。こ

れは Haploxylonの特徴と言える。 Paracembra節のシロマツは2葉松でピノイド型壁乳を持

つなど Diploxylonの特徴を持つが岨)，放射柔細胞の成熟過程や放射仮道管が平滑である点で

は Haploxylonの特徴が顕著である。いっぽう， D争loxylonのアカマツでは，早材の放射仮道

管に近接する柔細胞だけがAタイプである。

3樹種とも， 放射柔細胞壁発達は仮道管や放射仮道管のそれに遅れることが確認された。

柔細胞の木化の遅れは，今川ら (1976)により指摘されており，仮道管の木化とのかかわりにお

いて注目されている。しかしその季節性については MANN(1972)の報告があるに過ぎない。

放射柔細胞と仮道管の2次壁のuv吸収スベクトルは共にグアヤシルリグニンの特徴を示

した。また放射柔細胞の木化度は仮道管に比べ若干高く，これらは既応の知見と同じであるお)。

更に，アカマツ放射柔細胞2次壁は，初期の早材から晩材に向い， uv吸収が低下する傾向が
見られた。 FERGUSら(1969)，FERGUSとGORING(1970)は，仮道管，木繊維，道管では早材は

晩材に比べ木化度が高いが，放射組織では早晩材による木化度の違いは見られないと報告し

た。本研究の結果は数列だけのものであり，更に多くのデータが必要である。

Bタイプは観察したすべての樹種に見られることから，マツ属を特徴づける柔細胞と考え

られよう。 Haploxylonでは水平樹脂道にだけ存在するが， Dかloxylonでは単列放射組織，水

平樹脂道ともに存在する。

水平樹脂道組織は，辺材中ではすべて未木化であり，辺心材境界の約 1年輪前で木化す
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る。これはマツ属に共通した特徴である問。 Haploxylonでは成熟の段階で常に2次壁の形成

が見られるが，Diploxylonでは2次壁の有無に変異が見られた。すなわち，アカマツとパンク

スマツでは，ほとんど肥厚を伴わず木化だけが起るが，パングスマツと同じ節に属するリギダ

マツでは肥厚が極めて顕著であった。 BANNAN(1936)はエピセリウム細胞は，マツ属では辺材

中未木化であり辺心材境界でチロソイドとして肥厚木化し，カラマツ， トガサワラ， トウヒ属

では薄壁のものと厚壁のものからなり，両者の比率は樹種・形成層の齢・年輪内位置などによ

り変化し，薄壁のものは主に辺心材境界でチロソイドとして発達することを示した。 BAMBER

(1976-a)は，マツ属の水平・垂直樹脂道は辺材では未木化で心材では木化していると報告した。

また2次壁の有無については，Haploxylonの水平樹脂道では常に存在し， アカマツを含む

Diploxylonの Lariciones節では時々存在し， バンクスマツ， リギダマツを含む Ins信nes節に

は存在しないとした。以上の様に，樹脂道は樹種・樹齢・年輪内位置・生育環境などにより変

化に富む組織であると言える。

水平樹脂道は，樹脂道を囲むエピセリウム細胞，それを取り囲むさや状の薄壁細胞，その

外側の放射柔細胞の3種類の細胞から構成されている。 3種類の細胞は研究者により，呼び方

がそれぞれ異なる悶ベさキ状の薄壁細胞は，形成層附近で木化し直ちに細胞質を失うことが

確認された。また，エピセリウム細胞の木化は，周囲の放射柔細胞に比べ半年輪程早く起る傾

向があった。更に，エピセリウム細胞と周囲の柔細胞とで，デンプンの存在様式に違いが見ら

れた (111-4参照)。 野淵ら (1976)は，エピセリウム細胞の脂質は放射柔細胞のそれより早く変

質すると述べた。この様にこれら 3種の細胞は構造的にも機能的にも異なると言える。ところ

が正式な名称はエピセリウム細胞だけであり岬)，他の細胞の定義が望まれる。

単列放射組織にBタイプの柔細胞が存在するのは，アカマツ，パンクスマツ， リギタマツ

であり，Diploxylonに特徴的である。

アカマツでは，形成層附近で木化する Aタイプ以外の早材の柔細胞は，辺材中では未木化

であり，移行材でのみ肥厚木化することが確認された (Fig.2)0 BALATINECZら (1967)は，ア

カマツと閉じ節のヨーロッパアカマツにおいて，成熟した放射柔細胞は辺材中で徐々にその数

を増すと述ベ，その結果は PANSHINとZEEUW(1980)のテキストに載っている。この相違につ

いては確認する必要がある。いっぽう，パンクスマツ， リギダマツでは，肥厚木化は辺材中央

部から移行材にかけておこり，肥厚した柔細胞は徐々に増加する。辺材外部では肥厚した柔細

胞はまったく見られなかったが， MANN (1974)はパンクスマツ苗木の形成層附近で肥厚した柔

細胞を観察している。これは，形成層の齢が若いため放射仮道管と中間の柔細胞が形成された

のかも知れない101)。肥厚木化した柔細胞は辺材中にもかかわらず直ちに細胞質を失い死細胞

となる。これら死細胞相互のダブルウオールの2次壁が単壁子L状の形態を示すことはまれであ

った (Photos19， 25)。ところが肥厚する以前の未木化の 1次壁には壁孔状のくぼみが存在した

(Photo 18)0 How ARDとMANWILLER(1969)は， Southern pineの薄壁の放射柔細胞は壁孔を持
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たず，肥厚した柔細胞は壁孔を持っと述べた。また，肥厚した柔細胞と薄壁の生細胞が隣接す

る場合，後者は依然未木化であり，両者の区別は明確であった(Photos19， 55)0 W ARDROP (1976) 

は木化細胞が未木化細胞と隣接すると間層は未木化のままであることを示した。

Cタイプの放射柔細胞は D伊loxylonのアカマツ，パンクスマツ， リギダマツに見られた。

Diploxylonの他にはコウヤマキに知られているがお)，他の樹種にも存在する可能性がある。例

えば GREGUSS(1955， 1970)は，Agathis， Araucaria属の放射柔細胞には薄壁のものと厚壁のも

のがあると報告している。細胞壁の木化はコーナーの間層から始まった。この点では仮道管の

木化と似ている51)0Cタイプ放射柔細胞 1次壁のuv吸収スペクトルは，肥厚した柔細胞 (Bタ
イプ)の 2次壁のそれと異なっており (Fig.6)，Cタイプの細胞壁に沈着したuv吸収物質はリ
グニンとは異なることを示している。

心材化現象の中で最も最後におこる現象の一つである分野壁孔壁へのuv吸収は，その放
射柔細胞が死ぬ直前に起った。すなわち，分野壁孔は放射柔細胞と仮道管の連絡通路として最

後まで機能しているのである。 uv吸収物質が沈着する時，ピノイド型壁孔を持つものでは放
射柔細胞半径壁はルーメン側に落ち込み (Photo21)，反対に，窓状撃手Lを持つものでは仮道管

ルーメン側へ膨出する傾向がある (Photo10)。後者の現象は，かつて針葉樹チロースと報告さ

れ， GERRY (1914)は大きな窓状壁孔を持つ樹種に特徴的であることを示した。また， uv吸収
とともに壁孔壁の厚さが増加し，吸収の強さも細胞ごとに異なった (Photo10)。壁厚の増加は

リグニン様物質の浸み込みによると考えられる6，10，26刷。分野壁孔に沈着するuv吸収物質の量
や質は， それらを生合成する細胞個々の生理的状態により影響されると考えられる。 NELSON

(1975)は心材抽出物の量は柔細胞の量よりも，柔細胞の生理的状態により大きな影響を受ける

ことを示した.

次に心材物質の存在について述べる。放射柔細胞には，心材に限らず辺材においてもuv
吸収物質が認められ，それには液胞内に存在する場合と死細胞のルーメンに存在する場合とが

ある。これらの細胞は点々と現われることが多い。すなわち，特定の細胞にポリフェノールの

ようなuv政収を示す物質が集積すると考えられる。 深沢と今川 (1970)は心材物質を形成し
うる放射柔細胞と， しえない柔細胞があると述べた。辺心材境界で壊死する柔細胞のルーメン

にはuv吸収を示す細胞質の残査状の物質が観察されるが，心材に至るとそれらはほとんど認
められない (Photos21， 23， 30)0 NECll:SANY (1973)はポリフェノールは細胞の壊死する以前に

合成され，死後に着色することを示した。 甲斐ら (1979)はスギ心材中で， ハイドロキシスギ

レジノールなどの心材色素の重合が進むことを示した。 BOSSHARD(1968)はタワ材において，

正常な心材では心材物質が壁に浸み込むが，不規則な心材では浸み込まないことを報告した。

移行材で見られる細胞質の残査状のフェノール性物質は，心材化の際に壁に沈着したり，他の

細胞に移動することにより，心材で、はルーメンに認められなくなるのであろう。更に，柔細胞

ルーメンのフェノール性物質は強いuv吸収を示すが (Photos17， 28)，仮道管ルーメンのそれ



258 北海道大学農学部演習林研究報告第39巻第2号

は弱い傾向が認められる (Photo35)0 COTtとMARTON(1962)は，柔細胞から繊維などに移動

した物質の電子密度が減少するのは， ソリッドな部分が柔細胞に沈着するためと考えた。

放射柔細胞成熟は主に形成層附近と移行材で起ることがわかった。これら部位については

(11ト3)で季節的経過を明らかにする。

2. 仮道管有縁壁孔壁閉鎖の経年的経過

仮道管は，樹体の機械的支持のほか，辺材中では蒸散流の通路として機能し，その有縁壁

孔は仮道管相互の連絡通路として重要な役目を果している。有縁壁孔の機能・構造に関しては

多くの研究がなされており，壁孔壁を構成するマルゴあるいはトールスの微細間隙が通路と考

えられている76)。心材では，有縁壁孔壁への心材成分やリグニン様物質の沈着により，その透

過性は著しく低下する制)。有縁壁孔壁に沈着するポリフェノール類は放射柔細胞に起源すると

考えられている6，86)。 また，有縁壁孔閉鎖の

心材化に伴う変動や年輪内変動についての報 100 

告も見られる泌，87)。 有縁壁孔壁の閉鎖や心材

成分沈着による構造の変化は，辺心材の理学

的性質を左右する要因の一つで、あり42A5)， 木

材の乾燥経過の相違や，木材への各種薬液注

入の難易などとなって現われる。また，木材

の透過性を向上させるための酵素や菌による

壁孔墜の処理法も研究されているお)。壁孔壁

の閉鎖や心材成分沈着のメカユズムの解明

は，木材の合理的利用に寄与するものであ

る。本項では，放射柔細胞に起源すると考え

られる心材成分の有縁壁孔壁への枕着を，柔

細胞のエイジングに伴う成熟過程と関連させ

て観察した。更に，有縁壁孔壁のペルオキシ

ダーゼ活性をベンチジン反応により検出し，

心材成分沈着の知見と対比させた。

Fig.7は早材仮道管有縁壁孔壁へのuv

吸収物質の沈着を辺材から心材まで示したも

のである。すべての有縁壁孔は，辺材内部ま

でuv吸収を示さずトールスは中央に位置し
ており，放射柔細胞の分野壁孔もuv吸収を
示さない (Photo31)。辺材内部から移行材に

かけて，急激にuv吸収がおこり， トールス
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は強い吸収を示し閉鎖しているが，放射柔細胞の分野壁孔壁には，いまだuv吸収は認められ

ない (Photo32)。晩材仮道管や放射仮道管の有縁壁孔壁はuv吸収を示しても， トールスは中

央に位置することが多い (Photo33)0 uv 吸収の完了する辺材内位置は，辺心材境界のほぼ 2~

3年輪前である。 移行材に相当する 2~3 年輪幅の部位では， 放射柔細胞は生存しているが，

含水率は辺材に比べ低下している(I1I-5参照)。いっぽう，仮道管有縁壁孔壁のトールスのベル

オキシダーゼ活性は辺材を通して変化なく認められ (Photo36)， 辺心材境界の約2年輪前で

消失する。

次に， 有縁艶子u撃に沈着する心材成分の放射柔細胞からの経路を示唆する 2~3 の現象を

示す。有縁壁孔の閉鎖は仮道管ごとに異なり，ある仮道管の有縁壁乳はすべて閉鎖しており，

近くの仮道管のそれはまったくしていないことがある (Photo34)。また， Photo 33のように，

生きている放射柔細胞に隣接する放射仮道管の有縁壁乳援はuv吸収を示さず，その隣りの死
んだ放射柔細胞に接する放射仮道管のそれはuv吸収を示している。更に，放射柔細胞附近の
仮道管ルーメンには， UV吸収をほとんど示さないが (Photos32， 35)，蛍光メタクロマジー染

色で顕著に認められる沈着物質が多く存在する (Photos79， 80)。

仮道管有縁壁孔壁の UV吸収は辺材中では認められず， 辺心材境界の 2~3 年輪前で急激

に起り，その前後で不連続性を示した。 HARRIS(1953)はラジアータマツにおいて，壁孔壁の

閉鎖は辺材中で少しずつ起っており，辺心材境界で急に進むと述べた。これら辺材中で閉鎖し

た壁孔壁はUV吸収を示きないと考えられる。本研究においても，辺材で閉鎖している壁孔壁

は幾らか認められたが， UV吸収はほとんど認められなかったo BAUCHら(1974)はJuniperus

virginianaなどでは辺材ですでにトールスにフェノールが見られるが， ヨーロッパアカマツ

のトールスには見られないことを示した。心材成分が沈着していない辺材中の有縁壁孔壁は，

木部中の水分状態などによりトールスの位置が変化し，水分通導は可能と考えられる。 THOMAS

とNICHOLAS(1968)は Southernyellow pineで，辺材で沈着している物質は酸性にした亜塩素

酸ナトリウムで溶けるが心材では溶けず強国に沈着していることを示した。 森川 (1974)はヒ

ノキにおいて，樹液は辺材全体を流れ，流速は部位により違わないことを報告した。

有縁壁乳壁が心材成分の沈着により閉鎖した移行材で、は，放射柔細胞はまだ生存している

が，含水率は辺材に比べ低くむしろ心材に近い値であった。含水率の低下はエチレン生産を促

し応)，エチレンはポリフェノール合成を促すことが実験的に認められている叫。 含水率の低下

により柔細胞で合成されたポリフ zノールが，以下に述べる経路を通り壁子L壁に沈着し，透過

性を低下させ，含水率の低下を招くような機構が考えられよう。これらポリフェノールは放射

柔細胞から分野壁孔を通って仮道管ルーメンに至り有縁壁孔壁に達すると考えられよう。なぜ

なら，分野壁孔附近の仮道管ルーメンに比較的多くの沈着物質が認められ，更に有縁壁孔に

UV吸収が起る時点、では，経路途中の分野壁孔壁にはいまだ吸収が認められなし、からである。

更に， BAUCH (1975)は毛管水中にフェノール性物質を認めている。有縁壁子L壁のベルオキシ
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ダーゼ活性は，辺心材境界の約2年輪前で消失しあい前後して心材成分の沈着が起る。する

と，それまで見られなかった分野壁孔壁にベルオキシダーゼ活性が認められるようになり(II1-5

参照)，その木化は辺心材境界で起る(II1-1参照)。

放射仮道管有縁壁孔壁に沈着する心材成分は， Photo 33に示されるように，隣接する放射

柔細胞から，水平患の半有縁里町Lを通って移動すると考えられる。また放射仮道管や晩材仮道

管の有縁壁子L壁は，移行材でuv吸収を示しても，多くのトールスは中央に位置したままであ
る。この現象は以前から報告されている25.87)。晩材仮道管のトールスには辺材中においても既

に無定形物質の沈着が多いと報告されており，それが閉鎖を阻害する原因の一つであろう。更

に，壁乳が小型なため，閉鎖するだけマルゴが伸長する余裕が無いことも考えられる。

木材の合理的利用がさけばれる今日，材の性質に影響を及ぼす壁子L壁への心材成分沈着や

閉鎖のメカニズムを解明することは重要である。組織化学的手法としては，柔細胞からの心材

成分の経路をオートラジオグラブィーで示すことや，心材成分の沈着と壁孔壁のベルオキシダ

ーゼ活性の関連を電顕的に明らかにすることなどが必要である。

3. 放射柔細胞の肥厚木化の季節的経過

樹木は，光，水，温度など様々な環境要因に適応して生育しており，それらに規定される

諸現象の季節性を解明してゆくことは，樹木の生活・機能ひいては木材の性質を理解する上で

重要なことである。とりわけ，放射柔細胞は軸方向柔細胞と並び木部中で唯一生きている細胞

要素であり，種々の生理的機能を果たしている。柔細胞の貯蔵物質の季節変化については古く

から関心が持たれ，最近で、は酵素活性の変化についても研究が進められている。ところが，放

射柔細胞援発達の季節的経過については，研究も極めて少なく，仮道管などに比べて不明の点

が多い。

MANN (1972)はストロープマツの放射柔細胞壁の発達は夏の終りから秋におこると報告し

た。今村ら (1974)はもミで，今川ら (1976)はカラマツで，放射柔細胞の成熟は仮道管に比ベ

遅れると述べた。いっぽう， BALATINECZら(1967)は Larixdeciduaなどで，放射柔細胞の成

熟は仮道管と同じベースで起ると述べた。広葉樹については報告が見当らない。このように，

放射柔細胞壁発達の季節的経過という基本的な問題についても，いまだ正確な理解はなされて

いない。

本項の目的は放射柔細胞の肥厚木化の季節的経過を明らかにすることである。とくに，マ

ツ属に特徴的である移行材での肥厚木化は，心材化との関連において注目される。観察には

uv顧を用い，細胞壁のuv吸収の状態から木化過程の季節的経過を明らかにした。
放射柔細胞の肥厚木化の季節を， (II1-1)で、分けた3タイプについて，樹種ごとに述べる。

Aタイプは形成層附近で肥厚木化を行う放射柔細胞である。季節的観察はストローフ'マツ

とアカマツについて行った。両樹種とも放射柔細胞は夏頃までは薄壁未木化のままである。春

から順次形成されてきた放射柔細胞の肥厚木化は， ストロープマツでは9月から 10月にかけ
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て，アカマツでは8月から 9月にかけて進行する。 Photos37-39はストロープマツの形成層附

近の放射組織である。 8月までは当年形成された柔細胞は，仮道管や放射仮道管と対照的にす

べて未木化である (Photo37)0 9月には当年形成された柔細胞に肥厚木化が始まる (Photo38)。

11月には当年形成されたほとんどの柔細胞の肥厚木化は完了しているが， Photo 1でも述べた

ように形成層と接している若干の柔細胞は未木化の状態で冬を越し翌年の夏から秋に成熟する

(Photo 39)0 Photos 40~42 はアカマツの形成層附近の放射組織である。 7 月までは放射柔細胞

はすべて未木化であり，放射仮道管の壁の発達と対照的である (Photo40)0 8月には放射仮道

管に接した早材柔細胞から肥厚木化が始まっている (Photo41)0 9月には2次壁形成がほぼ完

了した柔細胞が多く見られる (Photo42)。そして 10月には，これらの肥厚木化は完了した。

肥厚木化は放射組織内では，樹心側から形成層側に向って進む (Photo41)。細胞内では，肥厚

にすこし遅れて木化が進行する。 Photo43では 1次壁の内側に2次壁の堆積が見られるが，

uv吸収はまだ見られない。そして Photo44のように， 2次壁の堆積がほぼ完了するころリグ

ニンが細胞間層側から内陸側に向って順次沈着してゆく。 2次壁が沈着した部分の l次壁に，

uv吸収の弱い層が認められることがある (Photos3， 49)。

Bタイプは辺材中央部から移行材にかけて，あるいは移行材で肥厚木化を行う放射柔細胞

である。季節的観察はストロープマツ，アカマツ，パンクスマツについて行った。ストロープ

マツでは水平樹脂道にだけ見られ，肥厚木化は7月から 9月にかけて行われた。すなわち，辺

心材境界の約 1年輪前において 7月から 9月には木化中のエピセリウム細胞や放射柔細胞が

多数観察されるが，他の季節にはほとんど観察されない。 Photos45， 46は7月8月のものであ

り，肥厚した壁に木化の進行を示す弱いuv吸収が認められる。 Photo47は9月のもので，

uv吸収を示している木化中のエピセリウム細胞が見られる。木化が完了すると，その細胞は
細胞質を失い死細胞となる。これら以外の季節には，木化中の細胞は認められず，未木化の柔

細胞と木化を完了した死細胞との境界が明確である (Photo48)。

アカマツでは単列放射組織にも水平樹脂道にも見られる。単列のBタイプの放射柔細胞

は， 8月から 9月に肥厚木化を行う。すなわち，辺心材境界の2年輪程前で8月から主に9月

にかけて木化中の細胞が観察され，他の季節にはきれない。 Photo49は8月のもので，放射仮

道管から離れた位置の柔細胞にuv吸収が始まっている。 Photos50， 51は9月のもので，同

様に肥厚木化中の細胞が見られる。水平樹脂道はほとんどがCタイプの柔細胞であり， Bタイ

プは量的に少なく，肥厚木化中の細胞を観察できなかった。

パンクスマツでも単列放射組織と水平樹脂道に見られる。単列の放射柔細胞は，辺材中央

部から移行材にかけて， 8月から主に9月に肥厚木化を行う。 Photos52， 53， 55は9月の辺材

内部の放射組織を示す。肥厚木化は半径方向に連続して進むことが多い (Photo52)。しかし，

1細胞だけが孤立して肥厚木化を行うこともある (Photo55)。 水平樹脂道の単列部は上述の経

過をたどるが，多列部の柔細胞の多くとエピセリウム細胞はCタイプに属する。肥厚木化は，
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放射組織内では樹心側から外に向って進む (Photo52)。細胞内ではストローフ'マツ，アカマツ

ではAタイプの過程と同様であるが (Photos45， 47)，パンクスマツではすこし異なる。まず

未木化の 1次壁に2次壁の堆積が起こり，肥厚がほぼ完了するころ 2次壁が堆積した部位の

間層でなく 1次壁にリグニンの沈着が始まる (Photo53)。そして 2次壁の外側lから内側に向け

リグニン沈着が進み，ほぼ平行して 1次壁全体に強いuv吸収がおこり (Photo55)， 2次援の

木化も完了する。

Cタイプは移行材で肥厚せず木化を行う放射柔細胞である。季節的観察はアカマツ，パン

クスマツについて行った。単列放射組織では両樹種とも，コーナーにuv吸収を示す柔細胞が
季節を問わず辺材内部から移行材にかけて観察された (Photos9， 25， 32， 50)0 UV吸収が壁全

体に広がり，まだ核を保持している放射柔細胞は木化中と考えられ，それは辺心材境界附近で

6月から 10月にかけて認められ，冬は認められない。 Photo54はパンクスマツ 8月のもので，

柔細胞は壁全体にUV吸収を示し，かつ核を保持している。水平樹脂道では，辺心材境界の

1年輪程前で，アカマツは7月から 8月に，バンクスマツでは7月から 10月に木化が進んだ。

Photo 56はアカマツ 7月のもので，エピセリウム細胞には核や細胞質が見られ，種々の強さの

UV吸収を示している。 Photo57は8月のもので，エピセリウム細胞は木化し，柔細胞は未木

化であり，樹脂道にはUV吸収物質が存在している。 Photos58~60 はパンクスマツである。

Photo 58は7月のもので，エピセリウム細胞はUV吸収を示し，かつ核を持っており，木化中

である。 Photo59は10月のもので，一部の放射柔細胞は壁全体にUV吸収を示し，かつ核を

持っている。 ところが， 11月には Photo60のように未木化のエピセリウム細胞と木化したエ

ピセリウム細胞が隣り合っており，両者の区別が明確である。

A タイプの放射柔細胞の肥厚木化の進行する季節は，ストローフーマツでは 9~1O月，アカ

マツでは 8~9 月であり，共に夏の終りから秋にかけてであった。 MANN (1972)はストロープ

マツの放射柔細胞壁発達は夏から秋にかけておこると報告した。 また今村ら (1974)と今川ら

(1976)は，モミとカラマツで放射柔細胞の壁形成は仮道管のそれに遅れることを認めた。この

種の報告は極めて少ないが，本研究の結果と合わせると，放射柔細胞の成熟が仮道管に遅れ夏

から秋におこることは多くの温帯産針葉樹に共通の現象と考えられる。いっぽう，辺材外側で

発達するチロースについて， MYERS (1924)， MEYERとCOT立(1968)，石田ら (1976)，中川ら

(1976)は，その季節はそれぞれ， 12 月~翌 2 月，当年の終りから翌年の始め， 8~9 月， 9~10 月

であると報告した。放射柔細胞が壁の面積生長完了後も夏までは未木化の状態で存在する意味

として次の事が考えられる。分化中の仮道管形成に消費される光合成生産物やミネラルを樹液

から供給する通路として放射柔細胞が十分機能を発揮するには97)，当年輸の柔細胞が形成層の

ように未木化の壁構造を維持することが合理的と考えられる。そして晩材形成時には，仮道管

形成もほぼ完了することから，柔細胞も肥厚木化し生理的機能の他に強度的機能を獲得するも

のと考えられる。更に，分野壁孔は仮道管の中央部に集中しておりペ放射柔細胞と仮道管の
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密接な関係を示している。

Bタイプの放射柔細胞の肥厚木化の進行する季節は単列放射組織ではアカマツ，バンクス

マツとも 8~9 月であり，水平樹脂道ではストロープマツは 7~9 月であった(アカマツ， ノミン

クスマツのエピセリウム細胞は，ほとんどがCタイプである)。 すなわちBタイプの肥厚木化

の季節はAタイプと同様，各樹種とも夏から秋にかけてであった。心材化の際の細胞壁発達の

季節的経過に関する研究は極めて少ないが， 最近， 高原ら (1980)はドイツトウヒのチロソイ

ド発達は季節にかかわらず見られるが，主に秋に起ると報告した。心材化の際の細胞壁発達の

季節が心材化の季節を現わしているかどうかは難しい問題である。そこで，心材化と関連した

諸現象の季節についての報告と本研究での結果とを対比した19，37，38，46，75，回，81，92，93，106，107)(Table 3)。

心材化と関連する現象は形成層活動の活発な時期には見られず，低下した生長後期か休止期に

見られることがわかる。心材化が生長後期に進行するか，休止期に進行するかの相違は，各地

の冷量示数からして玖冬期間の気温によると考えられる。いずれにせよ，心材化の際の細胞

壁発達や酵素活性の高まりなどが，形成層活動の低下する時期に起ることに意味がある。その

季節性は，樹木にとっての心材化の必然性と結び付けて考えられよう。すなわち，樹木の生長

がほぼ終り光合成生産物が貯蔵に振り向けられる季節には73)，当年形成された柔細胞も成熟し

(Aタイプ)，養分貯蔵の役目を果すようになる。それにつれ，一定量に達した光合成生産物に，

それを貯蔵する放射柔細胞の量(辺材量)を見合うようにするため， 辺材内部の放射柔細胞は

順次貯蔵機能を失い死細胞となる。樹木は，ある年月を経ると光合成部分である樹冠量が一定

となりm，また光合成生産物を貯える場である辺材の量は樹冠量と比例することが知られてい

る向。 BAMBER(1976)は，心材化とは辺材量を最適条件下に維持し続ける調節過程であると述

べた。このように，心材化は光合成生産物が主に貯蔵に振り向けられる時期に進むと考えら

れる。

Cタイプの放射柔細胞ではuv吸収が細胞コーナーに始まっている状態が季節を問わず認

められたが，木化が季節にかかわりなく始まるのか，あるいはBタイプ同様夏から秋に開始さ

れるか明らかでない。その後，辺心材境界附近で壁全体にuv吸収を示すが，その時，核を保
持している柔細胞は木化中と判断した。 この様な放射柔細胞は， アカマツでは 7~8 月に，パ

ンクスマツでは 7~1O月に多く観察され，木化は B タイプ同様主に夏から秋に進むと言える。

木化中のCタイプの柔細胞は死細胞に近接して存在しており，分野壁孔の木化もほぼ同時に

おこり，壊死へ引き続く段階にある。

4.放射柔細胞の貯蔵物質の季節変化

放射柔細胞は，辺材中では種々の生理的機能を果しているが，最も重要な機能は栄養物質

の貯蔵であろう。温帯以北の樹木には生長期と休止期の区別があり，生長期には光合成生産物

を生長に利用する時期と，それを貯蔵に向ける時期とが認められる73)。貯蔵物質の季節変化に

ついての研究は非常に多く，デンプンでは春先の大きなピークと秋または初冬の小さなピーク
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という一般的傾向が知られているお，川町。更に，心材化との関連で，樋口ら (1964)はデンプン

は辺材から心材に向け減少するとし，野淵ら (1978-a)は辺材中での一般的な年内リズムを確認

し辺材内部では季節的変動は少ないと報告した。脂質についても，冬最大，夏最少という季節

変化が認められている。このように，貯蔵物質の季節変化の一般的傾向は明らかにされている

が，辺材を通しての知見は少ない。本項の目的は，放射柔細胞に含まれる貯蔵物質の辺材中の

季節変化を明らかにし，放射柔細胞の成熟過程との関連について考察することである。

Fig.8は，デソプン量の季節的変動を表わしたものである。ストロープマツは木部師部と

も，春に多く夏に減少し秋に再び増加し冬に消失するパターンであり 8月9月の減少が顕著

である。アカマツでは幾つかの特徴が認められる。まず，辺材内部では秋にデンプンの増加が

見られるが，外部ではデンプンは消失する。さらに，晩材は早材に比ベデンプン量が多い傾向

がある。 Fig.9は，辺材内部の連続3年輸のデ γプン量の変動を示したものである。デγプン

は年輪界から早材にかけて減少し晩材から年輪界に向けて増加する年輪内変動を示す。パン

クスマツは，師部では春と秋のピーグという普通の傾向を示すが，木部では，デンプンは8月

以降辺材外部ではまったく消失L，辺材中央部で小さなピークを示した。

次に，移行材におけるデンプンの存在を見ると， 3 樹種とも辺心材境界の 1 年輪前では 8~

11月に 2年輪前では8-10月に比較的多く存在する傾向が認められた。

細胞内のデンプンの存在にも特徴が見ら

れた。デンプン粒は生長期には細胞内にほぼ

均一に分布し (Phoω61)，秋の終りと春先に

は核の周辺に存在する傾向がある (Phoω62)。

また，エピセリウム細胞にはデンプンは普通

見られないが (Phoω63)，秋の終りから冬に

かけて見られる (Phoω64)。

Fig.10は，放射柔細胞に含まれる脂質量

の季節的変動を表わしたものである。 3樹種

とも，夏少なく春並びに秋から冬に多い。移

行材部の踊質量は生長期には少なく休止期に

は豊富に存在する。そして，冬には脂質は辺

心材境界まで細胞いっばいに存在する (Photo

65)。また，移行材の放射組織の細胞間隙には

脂質と考えられる好オスミウム物質が認めら

れる (Photo66)0 23 24 25 
Number Of annual rings from cambium 
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も見られた。ストロープマツは最も一般的な

季節変動を示し，デンプンは8月9月にほと

んど消失するが，これにはこの時期におこる

放射柔細胞壁の成熟も一つの原因となろう。

パンクスマツでは秋にピークを持つ一般的な

変化を示さず，デンプンは8月以降，辺材外

部からまったく消失L，それとは対照的に

8月9月に辺材中央部に小さいピークを示し

た。 大畠ら (1977)はバンクスマツの形成層

活動は生長期を通してかなり一定の傾向であ

ることを示した。辺材外部からのデンプンの消失は，春から引き続き活発な形成層活動に使わ

れたためと考えられる。いっぽう，辺材中央へのデンプンの集中は 8月9月に放射柔細胞壁

の成熟 (Bタイプ)がおこることと関連があろう。 アカマツでも 8月以降辺材外部のデンプ

ンが減少し逆に辺材内部では増加した。 HILLISら (1962)はプトモモ科において，初秋に辺

材内部のショ糖量が辺材外部の 2倍になることを示し，これは秋に辺心材境界での糖の利用が
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減少するためとした。秋の辺材内部へのデンプンの蓄積は，彼らの言う利用の減少によるより

も，むしろ，放射柔細胞の成熟に見られるように，利用の増加と関連があろう。移行材ではデ

ンプンは減少するが，アカマツ，パンクスマツとも，夏から秋に比較的多く存在した。これ

は，辺心材境界で綾死する柔細胞からの養分再利用によるデンプンの再生によるのかも知れ

ない向。

脂質量の季節変化は3樹種ともに，夏に少なく冬に多い一般的傾向を示し，樹種による特

徴は認められなかった。移行材では 3樹種とも生長期には脂質がほとんど存在しなかった。

樋口ら (1964)は， 7月8月の観察で脂質は心材に近づくに従い増加し，それらは心材化に伴い

デンプンや他の槍類から合成されると推定した。本研究では，心材に向って増加する傾向は認

められず，むしろ移行材では，生長期にはほとんど存在しなかった。この減少は，生長期には

脂質が心材物質に変化しているためかも知れない。

移行材で放射組織の細胞間績に脂質と考えられる好オスミウム物質が認められた。

PREUSSEJtら (1961)は，心材では細胞間隙がフェノールでみたされることを示した。 FENGEL

(1970)は好オスミウム物質が複合細胞間層から壁孔室を通って仮道管ルーメンに移動し，引き

続いて心材物質に変化すると述べた。細胞間隙には空気流通の役目があるとされるが，放射柔

細胞からの心材成分の通路としても機能していると考えられる。

5. ペルオキシダーゼ，リグ二ン前駆物質取り込み，含水車の季節変化

移行材は， CHATTAWAY (1949)により心材化の舞台に引き出きれて以来，心材化現象を解

く鍵として常に注目されている。移行材を特徴づける放射柔細胞の挙動について，これまでに

心材化の際におこる放射柔細胞の肥厚木化，壁乳の閉鎖，貯蔵物質の変化を観察してきた。こ

こでは，これらに加え，移行材を特徴づけるべルオキシダーゼ活性， リグニン前駆物質の取り

込み，合水率について観察を行い，移行材の性質についても考察を行った。

Table 4は移行材附近の放射柔細胞壁と仮道管有縁壁子L壁のベルオキシダーゼ活性の季節

変化を示したものである。ストロープマツは辺心材が色調によりはっきり区別される。辺材色

の部位では放射柔細胞も有縁壁孔壁も反応を示す。心材色の部位では 5月7月に放射柔細胞

に幾らか強い反応が見られる他は反応を示さない。アカマツとパンクスマツは辺心材の色調の

差は不明瞭であるが，辺材と移行材の境で含水率の明確な違いが認められる。辺材では放射柔

細胞も有縁壁孔壁も反応を示す (Photo67)。移行材では有縁壁乳壁の反応を消失する一方，放

射柔細胞は4月あるいは5月から 9月にかけて，辺材に比べ強いベルオキシダーゼ活性を示す

(Photo 68)。

8月 9月におけるラベル物質の取り込みは， アカマツとパンクスマツでは顕著な取り込

みが見られたが，ストロープマツでは形成層附近で小量取り込まれただけである。回一フェニ

ルアラニ γは放射柔細胞の未木化の 1次壁や仁に多く認められ (Photos70， 72)， uCーグルコー

スは放射柔細胞の細胞質に多く取り込まれ， とくにデンプン粒に集中した (Photo71)。両者と
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Table 4. Relative in vivo peroxidase activities of ray parenchyma 
and bordered pits in intermediate wood by action on 

benzidine + H20Z 

P. densiflora P. banksiana 

辺蹄

I Inner sapwo~旬m regio Month ! Inner sapwood! Interme?~~~~ !H~~:. 
wood I wood 

1Stemregh  
Month T i oqJ  lIntermediate !i Heart-

nner sapwooal wood I ~ood 

+ + -1+ -1+ + + -1+ -1+ 
2 1 
+ + + + 

+ * * * + + -1+ -1+ 
4 3 
+ s + 十

+ + + * + + 悦 制+
5 5 
+ + s 十 s 

+ + * * + + #十 * 6 7 
+ 十 + 

+ + 明+ + + * 制昨9 9 
+ + + + 

* A frame is one annual ring. Upper column indicates activity of ray parenchyma and 
lower column indicates activity of bordered pit membrane of tracheid. Peroxidase 
activities;緋， high (intense color);件， medium; +， low; s， slight;一， none. 

も，辺材中では僅かに取り込まれるだけであるが，形成層附近や移行材では多量に取り込まれ

た。 Photo69はアカマツ辺材内部に山一フェニルアラニンを投与したものである。 放射仮道

管から離れた柔細胞の壁に近い細胞質に銀粒子が認められる。 Photo70はアカマツ形成層附

近に恒ーフェニルアラニンを投与したものである。銀粒子は形成層や分化中の放射組織や仮道

管の壁や核に認められる。 Photo71はアカマツ移行材に I'Cーグルコースを投与したものであ

る。放射活性は生きている柔細胞の細胞質中にかたまって認められ，既に壊死した柔細胞には

認められない。 Photo72はパンクスマツ辺心材境界半年輪前の部位に恒一フェニルアラニンを

投与したもので，銀粒子は主に未木化の 1次墜と仁に認められる。 Photo73は Photo72より

約 300μ心材側の部位である。銀粒子は減少しついには認められなくなる。

Fig.11は含水率の辺心材の部位ごとの季節変化を表したものである。ストロープマツの

含水率は，ほとんど季節的変化せず，辺材外部から辺材内部に向け減少し辺心材境界で35%

の最小値となり，心材では内方に向け増加する。アカマツは8月9月に低い含水率を示す。年

聞を通じ辺材内部は外部より高い。移行材は503右前後の含水率であり， 8月9月には幾らか低

下する。心材は年聞を通し30%程である。 パンクスマツは6月から 9月にかけて含水率が低

下する。辺材では外部で高い月と内部で高い月がある。移行材は 50~60% であり 8 月 9 月

には40%に低下する。

ベルオキシダーゼ活性は実体顕徴鏡による観察では，辺材の未木化の放射柔細胞壁，放射
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柔細胞の細胞質，仮道管有縁孔壁に見られ

た。 GOFF(1975)は種々の細胞質オルガネラ

に見られることを示した。 BAUCHら (1974)

は辺材で未木化の有縁蜜孔壁には活性があ

り，木化したものにはないことを示した。ア

カマツ，パングスマツでは移行材で放射柔細

胞全体とくに分野壁乳壁に強いベルオキシダ

ーゼ活性が見られた。この反応は生長期には

顕著であるが，休止期には目立たなかった。

NELSON (1978)は辺心材境界附近でのベルオ

キシダーゼ活性は invitroでは生長後期か

ら休止前期に invivoでは休止期に比較的

高い活性を示すと報告した。本研究では休止

期には高い活性は認められなかった。この

相違は主に気候の違いによると考えられる

(Table 3)。移行材での酵素活性の高まりは，

いくつかの樹種で報告されている61，64，92)。

SH-フェニルアラニン IIC-グルコース

共に，アカマツ及びパンクスマツの移行材の

放射柔細胞は辺材に比べ極めて盛んな取り込

みを示した。このことは移行材での代謝の増

大を示唆している。とりわけ， リグニン前駆

i物質であるフェニルアラニンが，移行材の未

P. strobus 

120ト ーー噌回ーー • 司F

90 

60 

30 ローーローーロ

120 
P. densiflora 

。

• 

0 • 
也圃圃唱田・4

4ふ6789ね11121 2 3 
Fig. 11. Moisture content of different stem 

regions at 1.3 m height. Filled 

circles; outermost sapwood. Empty 

circles; inner sapwood. Squares; 
intermediate wood. Triangles; 

heartwood. 

木化の放射柔細胞壁に集中的に取り込まれたことは， リグニン合成が行なわれていることを示

す。 BAUCHら (1974)は， ヨーロッパアカマツにおいて， IIC-コニフェリンの取り込みは形成

層と移行材の 1~2 の放射柔細胞に限られることを示した。 本研究ではSH_フェニルアラニン

は移行材中に広範に認められた。この相違は，コニフェリンはよりリグニンに近い前駆物質の

ためであろう。また，アミノ酸でもあるフェニルアラニンは仁にも良く取り込まれ，移行材の

放射柔細胞がタンパク合成能力を持つことを示している。いっぽう 14Cーグルコースは壁には

ほとんど取り込まれず，細胞質中のデンプンに集中した。グルコースが辺材に比べ，辺材内部

から移行材で良く取り込まれたことは，栄養物質の消費が増加することを示していよう。この

ことは，心材化の際の放射柔細胞壁発達の季節に，デンプンが辺材内部で多く見られる事実か

らも示される (III-4参照)。オートラジオグラフィーは，放射柔細胞壁の成熟がおこる 8月から

11月にかけて行ったものであるが，月による相違ははっきりさせ得なかった。今後，引き続き
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年聞を通しての観察が望まれる。

移行材の低い含水率 (40"'-'60%)は， 仮道管有縁壁乳の閉鎖 (Fig.7)と対応している。 ア

カマツ，パンクスマツでは8月9月に含水率が低下し，移行材の含水率も低くなる。 8月9月

は移行材における放射柔細胞の肥厚木化が進む時期であり，この時期の含水率低下は，心材化

の進行と関連があろう。 Hrurs(1978)は水分の減少と心材化の関連に注目している。田口

(1962)は，放射柔細胞は物質貯蔵のほか，水分の横方向の運搬機能を有していると述べてい

る。 HARRIS(1953)は心材化の際の水分減少は柔細胞によって行われると述べた。

一連の観察により，移行材の特徴をある程度明らかにできた。移行材では8月9月の含水

率低下，生長期の放射柔細胞の強いベルオキシダーゼ活性，有縁壁手L壁のベルオキシダーゼ活

性の消失， 'H-フェニルアラニンの顕著な取り込みなど，辺材に比べての特徴が認められた。

6. 放射柔細胞の生存率と死

仮道管のように，樹体の機械的支持機能や水分通導機能を受け持つ細胞は，壁形成の完了

と共に原形質を失い死細胞となり，はじめてその機能を果し得る。これに対L，放射柔細胞は

生きていることにより栄養貯蔵などの機能を果すことができる。辺材中では生理的機能を持っ

ている放射柔細胞も，エイジングに伴い順次死んでゆき82，110L 心材ではもはや生きている細胞

は存在しない。更に言うと，辺心材境界での放射柔細胞の最後的な壊死により，辺材から心材

への変化が完了すると言える岨)。このような放射柔細胞の生存年数により，辺材の幅や量が決

まる。また，細胞の生死を判別することは，壊死の経過を明らかにするうえで重要である。辺

材年輪数，辺材幅，辺材量については多くの研究がなされている臥句，90，1則的。いっぽう，放射

柔細胞の核の形態・構造の辺材から心材に至る変化についても多くの研究がある10.15，25，27，却川。

辺心材についての測樹学的研究は，放射柔細胞の生存年数やそれを規定する要因など多くの情

報をもたらすが，樹幹内でおこる個々の放射柔細胞の壊死の経過を明らかにはし得ない。本項

では，放射柔細胞のエイジングに伴う生存率の変化を明らかにし，更に，辺心材境界での壊死

の季節的経過についての知見を得ることを目的とした。

Fig.12は，単列放射組織の柔細胞のエイジングに伴う生存率の変化を示したものである。

ストロープマツ，アカマツともに辺材中ではすべての放射柔細胞は生きており，ストロープマ

ツでは辺心材境界の 3"'-'4年輪前から，アカマツでは 1"，-，2年輪前から放射仮道管に接する柔細

胞から壊死が起り (Photo81)，心材に向け急激に生存率が低下する。 これに対し，パンクスマ

ツは，辺材外部ではすべての放射柔細胞は生きているが，中央部から徐々に死細胞が増してゆ

く。ストロープマツの放射柔細胞の死は生長期を通して認められた。 Photo74は7月の辺心

材境界部であり，凝縮した核を持つ柔細胞と核を失った柔細胞とが隣り合っている。 Photo75 

は6月のもので，核を持つ柔細胞と，核を失"'aiJぃUV吸収を示す半径墜を持つ細胞が隣接L

ている。アカマツの死は，主に7月以降の生長期に認められた。 Photo76は9月のもので，い

ろいろな様相の柔細胞が近接して存在している。 Photo77は4月のもので，細胞質を有する柔
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細胞と細胞質を失った細胞とが直接隣り合っ 100 

ている。 Photo76のような細胞死が進んでい

る状態は生長期を通して認められた。メチル

グリーン・ピロニン染色によると，辺心材境

界の 1年輪あるいは半年輪前までは，核は楕

円で緑色の正常な染色性を示すが，辺心材境

界に近づくと丸みを帯び，更に凝縮し赤色の

染色性を示し消失する (Photo81)0 7月8月

には凝縮した核が 9月には丸みを帯びた核

が多く認められた。パンクスマツの辺心材境

界での死は，生長期のとくに9月以降多く認

められた(辺材中央部から移行材にかけて成

熟する Bタイプ放射柔細胞の死は9月にお

こる)0 Photo 78は6月のもので， 歪んだ核

を持つ柔細胞と，弱いuv吸収を示す落ち込
んだ半径壁を持つ柔細胞が隣り合っている。

このように，細胞死が起っていると思われる

状態は生長期を通して認められた。メチルグ

リーン・ピロニン染色によると， 辺心材境界

50 

Q 
20 

100 

P. densiflora 

50 

。
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Number ot annual rings from cambium 

Fig， 12， The rate of survival of parenchyma 
cells in the uniseriate ray from 
cambium to heartwood. 

直前で染色性が緑から赤く変化した核が， 9月から 11月にかけて多く認められる (Photo82)。

これらについてはフオイルゲン染色も行ったが染色性の変化は見られなかった。

水平樹脂道組織は3樹種とも，辺材ではすべて生きており，エピセリウム細胞は辺心材境

界の 1年輪前で死細胞となり，それを囲む放射柔細胞は，半年輪程前で死細胞となる。 uv顕

観察では木化が完了すると程なく原形質を失う。それは， ストロープマツでは7-9月， アカ

マツでは 7-8月，バンクスマツでは7-10月に多く認、められた (Photos45， 56， 58)。メチルグ

リーン・ピロニン染色によると， 3樹種ともェピセリウム細胞の核は辺材中では緑色であるが，

辺心材境界で， 9月から 10月に赤い染色性を示す。例えば， Photo 83は 10月のストローフ。マ

ツであり，エピセリウム細胞は赤い染色性を示している。 Photo84は 11月のものであり，緑

色の正常な染色性を示している。

放射柔細胞の生存率には 2タイプが見られた。 1つは，辺材内部まですべての放射柔細

胞が生存するタイプで，水平樹脂道及び，ストロー 7'''''ツとアカマツの単列放射組織に見られ

た。 Lつは，辺材中央部から放射柔細胞の壊死が始まるタイプで，パ Yクスマツ， リギダマツ

の単列放射組織に見られた。野淵ら (1979)は，針葉樹20種について細胞生存率を調べ，①辺

材のすべての放射柔細胞が生存， ②辺材内部で壊死し始める， ③辺材外部で壊死し始める，
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3つの型に分けた。 目本産マツ属はすべて①型であり，Pinaster. Taedae節のパンクスマツ，

リギタマツは@型である。また，放射柔細胞の細胞死は，生長期を通しておこり， とくに夏

から秋にかけておこるものと推測された。 野淵ら (1978)はスギの放射柔細胞は7月8月に液

胞化が顕著となり壊死寸前の様相を示すと報告した。

辺心材境界における細胞死の過程は心材化のメカユズムを解明するうえで重要な問題であ

る。組織化学的には， uv分光分析法 (260nm)や8H-チミジンオートラジオグラフィーなど

による詳細な研究が期待される。

IV. 総合考援と結論

マツ属放射柔細胞の，①肥厚木化の経年的経過を明らかにすること，その把握の上で，

@季節的経過を明らかにすること，更に貯蔵物質，核，ベルオキシダーゼ，リグニン前駆物質

取り込み等の観察を加え，③放射柔細胞の細胞学的変化についての知見を得ることが本研究の

目的であった。以下，得られた結果を項目ごとに考察してゆく。

1. 細胞壁成熟の経年的経過による放射柔細胞の分類

く放射柔細胞のタイプ分け〉 マツ属放射柔細胞は従来より，壁厚により thin.walledと

thick. walledに分けられている5，18，32，47，48)。本研究では壁厚に， エイジングという基準を加え，

成熟過程により 3タイプに分けることができた。すなわち， Aタイプー形成層附近で肥厚木化

を行うもの， Bタイプ一辺材中央部から移行材にかけてあるいは移行材で肥厚木化を行うもの，

Cタイプー移行材で肥厚せず木化を行うものの 3タイプである。

くマツ属における 3タイプの存在> Table 5はマツ属の亜属と節における 3タイプの放

射柔細胞の存在を示したものである。 Aタイプは Haploxylonの Cembraのストロープーマツ，

Paracembraのシロマツ Dかloxylonの Pinaster.Laricionesのアカマツに見られ Pinaster.

Taedaeのパンクスマツ， リギタマツには見られない。 Bタイプは観察したすべてに見られ，

Cタイプは叫ploxylonに限って見られる。

く針葉樹における 3タイプの存在> 3タイプの存在を日本産針葉樹全体に当てはめてみ

Table s. Types of ray parenchyma cells in genus Pinus 

Type of ray cells 
Subgenus Section 

A B 

Haploxylon Cembra + + 
Paracemhra + + 

Dφloxylon Parapinaster ? ? 

Pinaster-Lariciones + + 
Pinaster-T aedae 十

+ and -; Present and Absent. 

C 

?
+
十
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る。 Table6はFUJIKAWAとISHIDA(1975)とが行った壁層構造による放射柔細胞の分類に，エ

イジングの要素を加え再びタイプ。分けを行ったものである。マツ属放射柔細胞の成熟過程は多

様であり，Cryptomer匂 type(形成層附近で木化し厚い 1次壁を持つことから Aタイプに準ず

る)以外のすべてのタイプを含んでし、る。 Aタイプはほとんどすべての針葉樹に存在する基本

的なタイプである。 Bタイプはマツ属の他に，水平樹脂道を持つトガサワラ， トウヒ，カラマ

ツ属のエピセリウム細胞の一部に存在する。 Cタイプは Dかloxylonとコウヤマキ属だけに存

在する。

Table 6. Types of ray parenchyma cells in softwoods 

Maturing process 

Thickening and 
1 lignification in 
sapwood 

2 L!~Ili~:~tion in 
sapwood 

Thickening and 
3 lignification in 
in-termediate wood 

Ligni五cationin 
4intermediate wood 

Type of Type of wall Species maturatlOn structure* 

Haploxylon type Haploxylon (Cembra， Parace1叩:bra)

A type 
Diploxylon type Diploxylon (Pinaster-Lariciones) 

Abies type Abies， Pseudot抑 ga，Tsuga， Picea， 
Larix 

I (A ty伊)Iひ仰向叩15Jnr，ωa仰同
B type 

Dかloxylontype DRtnpafoszteyrI-CTnae(PdaiFeta) ster-Larkjones， 

Resin canal tissue Pinus， Pseudotsuga， Picea， Larix 

Diploxylon type DFhz}hafostzeγrf-oTnae(dPsmea) ster-Lan-ciones， 

C type Sciadopitys type SciadopiちIS

Resin canal tissue DPi4npaloszteypfoTnae(Pdamea) stepLdrkiones， 

* Ray parenchyma of softwood was classified into five types based on their wall ultra-

structure by FUJIKA W A and ISHIDA (1975). Resin canal tissue is added in this table. 

くエイジングに伴う成熟過程の変化> Fig.13は，辺材中での 3タイプの存在割合の変化

を示したものである。ストロープマツでは，単列放射組織の年輪界附近の晩材部の一部の柔細

胞が形成の翌年成熟する他は，すべて形成層附近で当年に成熟する (Aタイプ)。水平樹脂道の

多列部はすべて移行材で成熟する (Bタイプ)。アカマツで

胞は形成層附近で当年に成熟するが(凶Aタイプ)，それ以外は辺材中でで、は未木化のままでで、あり，

移行材で成熟する。この時，早材では肥厚し (Bタイプ)，晩材では肥厚しない (Cタイプ)。水

平樹脂道の多列部はすべて移行材で成熟するが，肥厚しないものが多い (Bタイプ， Cタイプ)。

パングスマツでは，単列放射組織も辺材中央部まですべて未木化であり，辺材中央部から移行

材にかけて成熟した放射柔細胞が徐々に増加する (Bタイプ)。これら以外の細胞は移行材で肥

厚せず木化だけを行う (Cタイプ)。水平樹脂道の多列部はすべて移行材で成熟し，肥厚するも

のと (Bタイプ)，しないものがある (Cタイプ)。

く組織による 3タイプの存在> Fig.14は単列放射組織と水平樹脂道における 3タイプ
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Fig. 13. Quantitative change of matured parenchyme cells 
with aging in Pinus species. 

仁コImmature CコTypeA 

放射柔細胞の存在を示したものである。ストロープマツでは，単列放射組織はすべて Aタイプ

から成る。水平樹脂道はBタイプであり単列部の一部にAタイプが存在する。アカマツで、は，

単列放射組織の早材部の放射仮道管に近接するものはAタイプ， それ以外はBタイプ， 晩材

部はCタイプである。水平樹脂道の多くはCタイプであり，単列部の一部にAタイプが，多列

部の早材部の一部にBタイプが存在する。バンクスマツでは単列放射組織はBタイプと Cタ

イプがそれぞれ半径方向に連なって存在する。水平樹脂道も同様であるが，エピセリウム細胞

はすべて Cタイプからなる。

く肥厚木化の細胞内の経過> Aタイプ， Bタイプとも，肥厚木化の細胞内での経過は基

本的には同様である。まず未木化の 1次壁へ2次壁の堆積が起り，ほぽ完了する頃にリグニン

の沈着が細胞間層に，隣接する細胞が未木化の時は 1次壁に始まり，引き続き 2次壁の外層か

ら内層に向けて進行する。単壁乳へは普通リグニンの沈着がおこるが，分野壁孔にはこの時点

ではおこらず，辺心材境界まで遅れる。放射柔細胞の木化は 1次壁形成後，月 (Aタイプ)あ

るいは年 (Bタイプ， cタイプ)とし、う時間経過の後に初めて見られ，仮道管との著しい相違
をなす。いずれにせよ， リグニンは仮道管，放射柔細胞を問わず2次壁の堆積を待って沈着す

ると理解される。 Cタイプでは，木化はコーナーの間層に始まり，続いて末端壁や分野壁孔壁

以外の細胞壁に進み， しばらく後に壁全体に進む。

放射柔細胞の2次壁のリグニンはAタイプBタイプともに， uv吸収スベクトル曲線か
ら，グアヤシルタイプであることが認められた (Figs.1，4)。いっぽう， Cタイプの細胞壁は
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Fig. 14. Diagram of cell wall development of parenchyma cells 

in the uniseriate rays and radial resin canak in Pinus 
specles. 

1次壁からなり，そのuv吸収スペクトル曲線は前者の 2次壁のそれと異なり (Fig.6)，それは

リグニンの他にリグニン様物質によるものと考えられる。 Bタイプの木化が辺心材境界の2年

輪前でおこるのに対し， Cタイプの木化が完了するのは辺心材境界である。この様な移行材に

おける放射柔細胞の位置的な違い，すなわち生理的な相違が両者の木化の性質の違いの原因の

ーっとなっていよう。 uv吸光度については， Bタイプの 2次壁はAタイプのそれに比べ僅か
に低く，更に，早材から晩材にゆくに従い低下する傾向が認められる (Fig.3)。 リグニン濃度

は，その時々の細胞の生理状態により影響されるのであろう。

く薄壁未木化の放射柔細胞〉 ほとんどの針葉樹では放射柔細胞の成熟は形成層附近で完

了するが (Aタイプ)， マツ属の Diploxylon亜属とコウヤマキ属の放射柔細胞及びマツ科の薄

壁エピセリウム細胞では成熟は移行材まで見られない (Bタイプ， Cタイプ)。未木化の柔細胞

には，肥厚した柔細胞 (Aタイプ)に比ベデンプン量が多いことから (Fig.9)，未木化の壁構成

は養分貯蔵に利点があると考えられる。また，形成層附近で成熟する放射柔細胞ですら (Aタ

イプ)，仮道管の壁形成がほぼ完了するまでの聞は未木化なことから，この壁構造は放射柔細胞

が，分化中の仮道管に樹液から養分を供給する通路として機能するための基本的な構造である

と考えられる。 GREGUSS(1970)は放射柔細胞は thin-walledから thick-walledとしづ進化の段

階を持つと述べている。辺材中では生理的機能だけを持つ未木化の放射柔細胞は，従来移行材

で、木化を行っていたが，進化に伴い形成層附近で肥厚木化を行うようになり，強度的機能をも

持つようになったと考えられる。
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放射柔細胞成熟の季節的経過2. 
Intermediate wood sapwood Fig.15は放射柔細胞成熟の季節を示し
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パンクスマツのそれは

Bタイプが少なく明確にしえなかった)0cタ
イプの放射柔細胞の木化は生長期を通して見

られるが，

おこる(アカマツ，

主にアカマツでは7月から 8月

2 

3 
パンクスマツでは7月から 10月に見ら

The season of maturation of ray 
parenchyma cells in three types. 

Fig. 15. 放射柔細胞の細胞学的変化

れる。

3. 

く放射柔細胞のエイジングに伴う細胞学

ベルオキシダ放射柔細胞の種々の細胞学的変化は移行材で顕著な特徴を示した。的変化〉

ーゼ活性は辺材を通し有縁壁子L壁と放射柔細胞に見られ，有縁壁孔壁の活性は辺材と移行材の

境で消失し，対照的に移行材で放射柔細胞の活性が高まり，それは生長期に顕著である。仮道

管有縁壁孔壁へのポリフェノールの沈着は辺材と移行材の境を中心におこり，それに平行して

とくに， 8月9月の移行材での含水率低下は，肥厚木化の季含水率は移行材で低い値を示す。

節と一致し，心材化の進行との関連が注目される。更に8月9月の引ーフェニルアラニンの取

とくに移行材では未成熟

の放射柔細胞の 1次壁に多量に認められる。これは移行材でのリグニン合成を示している。

辺材内部や移行材において季節的な特徴ある変動を示した。 8月

9月の辺材内部へのデンプンの集中は，移行材における柔細胞成熟の季節と一致し，養分消費

生長期における移行材からの脂質の減少は，脂質の心材物質へ

ま

り込みは辺材中では僅かで、あるが，形成層及び移行材で盛んであり，

デンプン，脂質ともに，た，

の増加を示唆している。逆に，

の変化によるものと考えられる。

Table 7は，心材化と関連した現象の移行材での特徴をアカマツを例

これらの現象は，①移行材の外側を中心に見られる現象

く移行材の性質〉

として模式的に示したものである。

分野壁孔壁のインクラストなどが起

と，②移行材の最内部で見られる現象とに分けられる。①ではBタイプ放射柔細胞の肥厚木

化， Cタイプの木化の開始，有縁壁孔壁のイングラストが起り，また豊富な貯蔵物質，高い合

水率，高い細胞生存率などから，放射柔細胞の生理活性は辺材と比べ変化ないと推定される。

②ではCタイプ放射柔細胞の木化の完了，これに対し，
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Table 7. Nature of intermediate wood of P. densi.浄 ra. Phenomenon 
during heartwood formation can be divided into two stages， 
① early stage (pale shadow) and ② last stage (dark~shadow) 

Phenomenon 

Thickening and lignitication ot parenchyma (8 type) 
Lignification of parenchyma (C type) 

Incrustation of bordered pits 

Incrustation of crO宮s-fjeldpits 

peroxidase activities of parenchyrna 

Peroxidase activities ot bordered pits 
Amount of starch 

Amount ot lipid 

Survlval rate ot parenchyma 

Moisture content (0;0) 

heartwood 

り，また放射柔細胞の強いペルオキシダーゼ活性， リグニン前駆物質の盛んな取り込み，貯蔵

物質の減少，含水率の低下，細胞生存率の低下などから放射柔細胞の正常な生理活性は低下す

るが，心材化に関与する活性は増加すると推定される。

く放射柔細胞の壊死〉 放射柔細胞の生存率の変化を見ると，壊死は辺材中で一様におこ

るのではないことがわかる (Fig.12)。放射柔細胞の壊死には2つの型が見られ，一つは辺材中

央部から壊死が始まり，一つは辺心材境界で壊死するものである。前者は壁の成熟が完了する

と程なく壊死し，その季節は9月である(パンクスマツ)。後者では，細胞壁のuv吸収の状態
やメチルグリーンピロニン染色による核の染色性や形態の観察から，壊死は生長期を通してお

こり，とくに7月から 10月におこると推測された。

4. 心材化の季節

辺材で最後まで生きていた柔細胞の壊死により，それらの部位は心材となる。放射柔細胞

は死に至る前に， 有縁壁孔・分野壁子Lの閉鎖， チロース・チロソイドの発達等心材化の具体的

現象を行う。そして，自らの壊死により，心材化は最終的に完了する。心材化の具体的現象の

一つである移行材での放射柔細胞の肥厚木化という点、から見ると (Table7の①でおこる現象

の一つ)，マツ属の心材化は7月から 10月に進むと言えよう。更に，放射柔細胞の壊死の季節

性も同傾向を示した。 平井 (1951)は心材部の増量からみた北海道産カラマツの心材化は7月

下旬から 11月にかけて進むことを示した。 これらの事から， 冷温帯に属する北海道における

心材化は，主として夏から秋におこると言える。暖温帯では心材化は主として生長後期から休

止期にかけて進行することが報告されているが，この相違は冬期間の気温の差に基づくものと

考えられ，冷量示数から見ると，その限界平均気温は5
0
Cと考えられる向。いずれにせよ，形

成層活動の衰える季節に心材化が進行することは，樹木にとっての心材化の意義と関連があ
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ろう。

心材化が形成層活動の衰える季節におこることから考えると，心材化とはある年月を経た

樹木が，一定となった光合成生産物量(樹冠量)に，養分貯蔵の場である放射柔細胞量(辺材

量)を平衡させる現象であると言えようへ すなわち，樹木の当年度の生長がほぼ終り，光合

成生産物が主に貯蔵に向けられる季節には引当年形成された放射柔細胞も成熟し貯蔵機能を

持つようになり (IV-l，薄壁未木化の放射柔細胞の項参照)，かわりに辺材最内部の柔細胞は養

分貯蔵の役目を終える。この際に放射柔細胞は種々の心材化現象を行う。すなわち死細胞だけ

になる心材を腐朽などの危害から保護するためH.103)，壁孔壁の閉鎖や， リグニン・ポリフ zノ

ールの沈着など具体的な心材化現象を行うのである。

心材化のメカニズムは，柔細胞の細胞学的研究と生化学的研究の有機的な結びつきにより

初めて解明されるものである。今後，細胞学的側面からは心材成分合成に関与する諸酵素の組

織化学，フェノール合成に関与するオルガネラの電顕観察，若齢木に心材が形成される樹種で

のトレーサ実験やエチレン処理などにより，更に心材化研究を進めてゆくことが望まれる。
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Summary 

The objective of this study is to make clear 1) the aging process of cell wall thickening 

and lignification of ray parenchyma and 2) the seasonal process of them， in Pinus species 
and is to obtain 3) the fundamental information on the nature of intermediate wood and 4) 

that on the necrobiosis of parenchyma， and is to estimate 5) the season of heartwood for-
mation. And genus Pinus is believed to be a favorable material for the study of maturation 

of ray parenchyma cel1s in relation to heartwood formation， because Pimωspecies are notable 

for diversity of the maturing process of ray parenchyma in connection with the mechanism 

of heartwood formation， which can contain the diversity of them in many coniferous species1• 

1，10・〉. 
The materiaIs and methods are summarized in Table 1 and 2. Five Pinus species， P. 

strobus， P. bungeana， P. densiflora， P. banksiana and P. rigida were chosen in this study 

by reason of the di鉦erenceof the maturing process of ray parenchyma. Thickening and 

lignification of parenchyma were examined under ultraviolet (UV) microscope (Carl Zeiss， Type 

MPM 01) at a wavelength of 280 nm. And cytological observation was undertaken by various 

staining. methods. 

1) Aging proee開。feell wall development of ray parenchyma cells 

The ray parenchyma cel1s of genus Pinus had been divided into the thick-wal1ed and 

thin-waIled ones on their wall thicknessl • 18 .SI刈，蜘， and recentIy were classified into the haploxylon 

type and dかloxylontype based on their wall ultrastructure加. ln this study the ray paren-
chyma cells of Pinus species can be classified into three types found on their maturing process 

of walls; 1) parenchyma thickened and lignified in the outermost sapwood (A type)， 2) paren-

chyma thickened and 1ignified in intermediate wood (B type) and 3) parenchyma lignified 

without thickening in intermediate wood (C type). A type ceIls exist in the uniseriate rays 

of P. strobus， P. bungeana and P. dens伊'ora. B type ceIls exist in the uniseriate rays of P. 
densiftora， P. banksiana and P. rigida and in the radiaI resin canals of P. strobus and P. 
bungeana. C type cells exist in the uniseriate 'rays and resin canals of P. densiflora， P. 

banksiana and P. rigida. 

Fig. 13 shows the quantitative change of three type of parenchyma in Pinus species. 

ln P. strobus， parenchyma cells in the uniseriate rays are thickened and lignified near the 
cambium， while a part of the Iatewood ones near the annual ring boundary remains imrriature 
till nElxt year (A type). The cel1s of radial resin canal are thickened and lignified in one outer 

ring of the sapwood-heartwood boundary (B type). ln P. densiflora， a half earlywood paren-

chyma in the uniseriate rays is thickened and lignified near the cambium as shown in Fig. 2 

(A type)， while the o~er cel1s are immature through sapwood and mature only in intermediate 
wood. :Re~ned ~lywood parenchyma a.re thickened and lignified in two outer rings of the 
sapwood-heartwood boundary (B type)， and latewood ones are 1ignified without thickening in 
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the sapwood-heartwood boundary (C type). The cells of radial resin cana1 mature in one 
outer ring of the sapwood-heartwood boundary， and most of them are lignifi.ed without thicken-

ing (C type) and the rest is B type. In P. bank官iana，parenchyma cells in the uniseriate 

rays are immature till the central sapwood and are thickened and lignifi.ed from central sapwood 

toward intermediate wood (B type). The thickened parenchyma cells amount to more than 

one half (Fig. 5). The reamined thin-walled parenchyma are lignifi.ed without thickening in 

the sapwood-heartwood boundary (C type). Thecells of resin canals mature in one outer 

ring of the sapwood-heartwood boundary， and all the epitherial cells are lignifi.ed without 

thickening (C type) and parenchyma cells are composed of thickened ones (B type) and un-

thickened ones (C type). 

Fig. 14 shows the presence of three types of parenchyma in the uniseriate rays and radial 

resin canal tissue. A type of P. dens伊Orais found in the marginal parenchyma cells con-

tiguous to ray tracheids (Photo 41). B type cells of P. banksiana are found in a radial line 

regardless of their position (Photo 52). 

The presence of three types parenchyma in genus Pinus is shown in Table 5. Pinaster-

Lariciones section containing P. densiflora has every types of parenchyma， and Cembra section 

and Paracembra section have A type and B type， and Pinaster-Taeda section has B type 
and C type. 

Secondly， three types of ray parenchyma are applied to the other coniferous species which 
were classifi.ed into fi.ve types based on wall structure by FUJIKA w A and ISHIDAA (1975). These 

cell wall types are rearranged in accordance with the maturing process of ray parenchyma 

in Table 6. The maturing process 1 corresponding to A type is expanded into Abies， Pseu-
dotsuga， Tsuga， Picea and Larix species. The maturing process 2 having a thick and lignifi.ed 
primary wall in sapwood is exists in Cryptomeria， Chamaecyparis and Juniperus species， but 
is not seen in Pinus species. Maturing process 3 corresponding to B type exists in the thin-

walled epitherial cells of radial resin canals in Pseudotsuga， Picea， Larix and Pinus. The 
maturing process 4 corresponding to C type is expanded into Sciadopitys. It is possible to 

say that d，砂loxylonpine is distinguishable species having diversity in respect to the way of 

maturation of ray parenchyma. 

The thickening and lignification within individual cell progress in the same manner in 

both A type and B type. The fi.rst material in the secondary walls is laid down in the 

unlignified walls， and the apposition of wall material continues for some time. When the 
deposition of material almost ends， lignification begins at the middle lamella or primary wall， 
and lignification progresses inward with the wall development (Photos 43， 44， 53， 55). In the 
ray paraenchyma cells， lignification beginning at the cell corners can not be recognized. In 

isolated cell， it is clear that lignification does not extend beyond the primary wall (Photos 

19， 55). Lignifi.cation in the thin-walled parenchyma (C type) begins at the middle lamella 
of cell corners (Photos 9， 50)， and progresses in the end wall (Photo 25)， and then spreads 
over whole primary wal1 (Photo 21). 

The deposition of lignin occurs in a long time after the completion of primary wall for-

mation. The time lag is a few months in A type parenchyma， and is years in B type and 

C type parenchyma. The process of lignification in parenchyma is quite different from that 

of tracheids in this point. Thin and unlignified parenchyma cell wall is supposed to be the 

advantage wal1 structure in 
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Moreover， a higher starch concentration is found in the thin-wal1ed parenchyma cells of late-

wood than in the thick-walled ones of earlywood in P. densザ'ora(Fig. 9). 

The UV・absorptionspectra of the parenchyma secondary wall， tracheid secondary wall 

and thin-walled parenchyma wall are shown in Figs. 1， 4 and 6. Lignin concentrations are 
considerable higher in the secondary wall of parenchyma than that of tracheid as stated.蜘

The parenchyma wall (A type and B type) and tracheid walllignin spectra are those of guaiacyl 

lignin， however thin-walled parenchyma spectra (C type) differ markedly. UV-absorption of 

C type parenchyma occurring in the sapwood-heartwood boundary may be due to the depo・

sition of heartwood extractives and of lignin-like substances， as mentioned in the mechanim 
for pit closure by KLAHMER and COTE (1963). 

There is a constant decrease in the UV・absorptionof ray parenchyma walls from 

earlywood toward latewood (Fig. 3). FERGUS et al. (1969) and FERGUS and GORING (1970) 

stated UV-absorbance of ray cell walls did not change from earlywood to latewood， while 
there was a st回 dydecr白 sein the UV-absorbance of the tracheid secondary wall in the 

transition earlywood to latewood. 

2) Seasonal process of cell wall development of ray parenchyma cells 

The season of cell wall maturation of ray parenchyma is shown in Fig. 15 

Thickening and lignification of A type parenchyma progress in the periods of August to 

Oeto-ber at the outermost sapwood， (Photos 37-44)， and continue to live through sapwood 

storing the reserve substances. Maturation of B type parenchyma of P. densifiora and P. 

banksiana occurs during August to September in intermediate wood or in the inner sapwood 

repsectively. Afterwhile the cells come to die within a few years or soon. In the radial resin 

canal tissue of P. strobus， maturation takes place during July to October (Photos 45-53， 55). 

Lignification of C type parenchyma occurs during June to October (Photos 54， 56-60). 

3) The nature of the intermediate wood 

The intermediate wood is characterized by some cytological phenomena such as the 

incorporation of lignin precurser， peroxydase activities， reserve substances and moisture contents. 

Incorporation of 'H-phenylalanine into the ray parenchyma in August is remarkable both 

in cambial zone and intermediate wood， while is more litt1e in sapwood regions (Photos 69， 70). 

In intermediate wood appreciable amount of radioac 
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and nonlignified parenchyma cell walls through sapwood (Photo 67). In intermediate wood， 
increased activities of ray parenchyma cells are seen as many workers reported81川凡附 (Photo

68)， and they are notab1e on1y in the growing period (Tab1e 4). 

Seasona1 distribution of starch is shown in Fig. 8. In P. slrobus starch is a marked 

decrease between August and Sept疋mberin xy1em rays. This decrease may be re1ated to the 

maturation of ray cells in the outermost sapwood and the formation of heartwood substances 

in intermediate wood. P. banksiana shows noticeab1e peaks of starch contents in the centra1 

sapwood from August to September， and in the 1ate growth season there is no starch in the 

outer sapwood. A seasona1 variation is conspicuous even in the p1ace far way from cambium. 

P. densiflora a1so has a clear peak of starch in the inner sapwood from September to October. 

The concentration of starch into the inner sapwood has some connection with the wal1 de-

ve10pment parenchyma occurring in intermediate wood during this period. F1uctuation within 

one annua1 ring is outstanding in P. densiflora， starch contents in 1atewood ray cells are 

a1ways much more than those in earlywood ones (Fig. 9). It may be due to the di任erence

of wall structure of parenchyma between earlywood and 1atewood， name1y 1atewood parenchyma 

cell is not subjected to the lignification in sapwood while earlywood parenchyma has secondary 

wall thickening (Photo 9). 

Seasona1 lipid contents are shown in Fig. 10. Three species observed have a general 

seasona1 tendency of lipid contents which is minimum in summer and maximum in winter. 

The constance decrease of lipid is observed through the growth season in intermediate wood. 

It indicates the possibility that necrobiosis of parenchyma occurs in the growth season and 

reserved lipid is converted into the heartwood substances. FENGEL (1970) stated phenolic 

substances can di妊usefrom ray parenchyma cells into cell wall and into tracheid 1umen in 

P. sylvestris. The phenolic substances are considered to be 1ipid drop1ets (Photos 61， 62， 66). 

Seasona1 changes of moisture contents are shown in Fig. 11. Both in P. densiflora and 

P. banksiana be10nging to di伊loxylonpine， moisture contents are 10wer values from summer to 

autumn both in sapwood and intermediate wood. The 10wer moisture contents in the inter-

mediate wood as compared with the adiacent sapwood re1ate to the aspiration of the bordered 

pits of 
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and the dying of them occurs in the transition zone. While in P. banksiana， the dying of 
parenchyma begins in the central sapwood， and the number of dead of cells increases toward 
the heartwood. The necrobiosis of parenchyma in the uniseriate ray is supposed to occur 

through the growth season in P. strobus (Photos 74， 75)， mainly during July to September 
in P. densiflora (Photos 76， 77) and mainly September to Nobember in P. banksiana (Photos 
54， 78). 1n the radial resin canal tissue， when cell wall maturation is completed during July 

to September， soon they die (Photos 46， 48， 58， 60， 83， 84). 

5) The season of heartwood formation 

The thickening and lignification of ray parenchyma in the sapwood heartwood transition 

being one of the phenomenon during the formation of heartwood occur during July to Septem-

ber in Hokkaido district whose climate belongs to the cold temperate zone. And necrobiosis 

of ray parenchyma in the sapwood h朗 rtwoodboundary also occurs mainly July to October. 

HIRAI (1951) produced evidence that heartwood formation takes place mainly from late July 

till early November in Larix leptolepis in Hokkaido. However， in the warm temperate zone 

trees， heartwood formation has been reported to proceed mainly during dormant periods 
(Table 3)1，，"，肺，81，11，9軒. Ray同parenchymacells in the warm temperate zone may have enough 

activity even in winter to produce the heartwood substances， and the limited winter temperature 

of tree growth is supposed to be about 50C.蜘 1tis common characteristic to both temperate 

zone trees that the season of heartwood formation is not the period when cambial growth 

is vigorous but is the period when cambial activity declines. 

At present the mechanism of h回 rtwoodformation has not been established， however， 
heartwood formation is considered to be a positive phenomenon which regulates the volume 

of increasing sapwood to an optimum level by the necrosis of the storage tissue. And 

heartwood formation is accompanied with the incrustation of the dead xylem with lignin 

and polyphenolic substances to protect them from microorganisms.叫附 HILLIS (1975) suggested 

that a change in the balance between crown size， transpirational capacity， and diameter of 

the tree may initiate changes leading to heartwood formation. BAMBER (1976) stated heartwood 

formation acts as a regulatory mechanism for controlling the amount of sapwood. As newly 

xylem is continually laid down year after year， lignification of the bordered pit membranes 

and parenchyma cells themselves in an corresponding amount of the innermost sapwood to 

the newly xylem occurs to cope with the forthcoming death of parenchyma for maintaining 

an optimum level of living cells. 1t is reasonable that the lignification and the final death 

of parenchyma occur in the sapwood heartwood transition zone in the late growth season， 
because the newly formed parenchyma cells mature and get the function of food reserve. 
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写真説明

Explanation of photographs 

Note: The photographs without notice are radial view in ultraviolet microscope at 

a wavelength of 280 nm. RP， ray parenchyma cell. RT， ray tracheid. E， 
epithe1ial cell. T， tracheid. Ca， cambium. 

Phot08 1-7. Pinus strobus LINN. 

Photo 1. Latewood ray near the cambium. Maturation of some ray parenchyma 

cells contiguous to the annual ring boundary delay till next year (arrow). 

Photo 2. A scanning electron micrograph of a radial surface in the inner-latewood 

shows the horizontal walls of parenchyma with many simple pits which 

are found as a rough surface of wall in the radial sections (arrow). The 

noduler thickening of end wall leads to the thickening of radial wal1 

(small arrow). 

Photo 3. Latewood parenchyma in the outer sapwood. Ray cells have rough 

secondary walls like the knobs (arrow). In the majority of cases the 

simple pits in latewood near the annual ring boundary tend to be 

un1igni五edthrough sapwood. 

Photo 4. Tangential section of ray in the outer sapwood. All the window-like pit 

membranes are not lignified. Noduler thickening in end wall is ligni五ed

(arrow). 

Photo S. Tangential section of ray near the sapwood-heartwood boundary. The 

window-like pits of parenchyma without protoplasm show strong UV-

absorption (arrow) but no UV-absorption is revealed in the window-like 

pit of parenchyma having protoplasm (small arrow). 

Photo 6. Tangential section of radial resin canal tissue in the inner sapwood. All 

the epithelial cel1s and ray parenchyma cells in the multiseriate portion 

have un1ignified immature walls through sapwood. “Sheath-1ike cells" 
drawing a distinction between epithelial cells and surrounding ray paren-

chyma cel1s were already lignified and died in the outermost sapwood 

(arrow). 

Photo 7. Tangential section of radial resin canal in the sapwood-heartwood bound-

ary. All the epithelial cells have thin secondary walls and develop as 

tylosoid. Ray parenchyma cells have the rough secondary walls. 

Photo 8. Pinus bungeana ZUCC. Ray parenchyma cells in the outermost sapwood 

are thickened and lignified. Simple pits are also lignified (Wood samples 

were taken from branches). 

Photω 9-17. Pinus densiftora SIEB. et Zucc. 

Photo 9. Ray in the annual ring boundary in intermediate wood. Earlywood 

parenchyma have secondary walls but latewood cells have only thin walls 

with UV-absorption starting from the cell corners (arrow). 
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Photo 10. Tangential section of earlywood ray in heartwood. Window-like pit 

membranes indicate UV-absorption during heartwood formation. The 

strength of them is di任erentamong individual ray cells. Pit membranes 

showing UV・・absorptionare thicker than unlignifies ones in sapwood. 

Photo 11. Earlywood ray in heartwood. Caved window-like pit membranes seen in 

the cell lumen show UV-absorption in different strength among each cells 

(arrows). 

Photo 12. Radial resin canal tissue near the cambium. “Sheath-like cells" are 
lignified without thickening in the outermost sapwood， and soon die 
(arrow). 

Photo 13. Tangential section of resin canal in the inner sapwood. All the epitherial 

cells and ray parenchyma cel1s show lack of ligni五cationthrough sapwood. 

Photo 14. Tangential section of resin canal in intermediate wood. Epitherial cells 

and near by parenchyma cel1s are lignified without thickening， but mar-

gina¥ parenchyma cells have thin secondary walls (arrow). Ligni五cation

of epithelia¥ cells occur earlier than that of surrounding ray parenchyma. 

Pho唯o15. Longitudinal resin canal in the centra¥ sapwood. On¥y a parenchyma has 

a deve¥oped vacuo¥e containing UV-absorbing substances， but their walls 
are not lignified. 

Photo 16. Radia¥ resin cana¥ in intermediate wood. Resin duct is full of UV-

absorbing substances (arrow). 

Photo 17. Ray in heartwood. Heartwood substances showing strong UV-absorption 

deposit on the ¥umen surface like thin layer (arrow). 

Photω 18-23. Pinus banksiana LAMB. 

Photo 18. Ray in the centra¥ sapwood. All the parenchyma cells both in earlywood 

and ¥atewood show ¥ack of lignification. Thinner regions such as simp¥e 

pits are recognized in the unligni五edthin walls here and there (arrow). 

Phc陀o19. Ray in the central sapwood. Thickened and ligni五edparenchyma appear 

sudden¥y in the centra¥ sapwood. A border between ligni五eddead 

parenchyma cell wal1s and unlignified living parenchyma walls are very 

clear (arrow). 

Photo 20. A scanning e¥ectron micrograph of a radial surface in the thickened 

parenchyma in heartwood. Deposition of the secondary wall forms 

thickening ¥ine surrounding the pinoid pits. 

Photo 21. Ray in the sapwood-heartwood boundary. All the thin-walled parenchyma 

cells are Iignified. Primary walls indicate weak UV-absorption as com-

pared with midd¥e ¥amella. Radial walls are caved into cell lumen (arrow)， 
and cytop¥asmic residue is observed in every parenchyma. 

Photo 22. Tangentia¥ section of radial resin canal in the inner sapwood. All the 

epitheria¥ cel1s and ray parenchyma in the multiseriate portion are 

Immature. 

Photo 23. Radial resin canal in intermediate wood. Epitherial cells are ligni五ed

without thickening. 
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Phω08 24-30. Pinus rigida MILL. 

Photo 24. A scanning electron micrograph of radial surface in heartwood. Rough 

secondary walls are heavily thickened and form thickening lines. 

Photo 25. Ray in the inner sapwood. Lignification of remained thin-walled paren-

chyma is detected in the middle lamella of cell corners and end wall 

(arrow). Adjacent dead parenchyma cells show two di任erentstrength of 

UV-absorption in the secondary walls， suggesting there are two stages in 

secondary wall deposition (small arrow). 

Photo 26. Ray in the central sapwood. Some parenchyma cells containing UV-

absorbing substances in vacuoles also indicate UV-absorption in the 

primary walls (arrow). Starch grains are found near the substances (small 

arrow). 

Photo 27. Tangential section of ray in the outer sapwood. A parenchyma cells 

contains UV-absorbing substances in the developed vacuole show UV圃

absorption slightly in the primary walls (arrow). The other cells have 

thin unlignified walls. 

Photo 28. Tangential section of ray in intermediate wood. The marginal paren-

chyma cells contiguous to ray tracheids are thickened lignified， and one 

of them contains heartwood substances in the lumen. The parenchyma 

cells in no contact with ray tracheids remain immature， but ligni五cation
starts from the middle lamella of cell corners (arrow). 

Photo 29. Tangential section of radial resin canal tissue in sapwood. All the 

epitherial cells and parenchyma cells show lack of ligni五cation. In the 

photograph，“sheath-like cells" are conspicious (arrow). 

Photo 30. Tangential section of resin canal in heartwood. All epithelial cells and 

parenchyma cells are thickened and ligni五edheavily. Developed tylosoid 

has rough secondary wall. The “sheath-like cells" are pressed and distorted 
by developed parenchyma (arrow). 

Photo 31. Tangential section of ray and bordered pits in the inner sapwood of Pinus 

rigida. Both bordered pit membranes of tracheids and pinoid pit mem-

branes of parenchyma do not show UV-absorption (arrows). A ray paren-

chyma next to ray tracheid has ligni五edsecondary wall. 

Photo 32. Tangential section of ray and bordered pits in intermediate wood of P. 

rigida. Bordered pit membranes in tracheids and ray tracheids absorb 

UV light strongly and aspirate， while pinoid pit membranes do not show 
any UV-absorption (small arrow). Lignification of thin-walled parenchyma 

starts from the cells corners. Uncertain substances are recognized in the 

lumen of tracheid (arrow). 

Photo 33. Ray in intermediate wood of P. rigida. The bordered pit membrane of 

ray tracheid contiguous to the living parenchyma cell shows lack of 

ligni五cation(arrow). On the other hand， the bordered pit membranes of 

ray tracheid next to the dead parenchyma indicates UV-absorption (arrow). 
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Phc此o34. Light micrograph stained with basic fuchsin and methylenblue. Tangen-

tial section in intermediate wood of P. densijlora. A11 the bordered pits 

of one tracheid are not aspirated， while those of the other tracheid are 
aspirated (arrows). 

Photo 35. Tangential section of ray and tracheid in heartwood of P. r忽ぜda. Extra-

neous materials showing weak UV唱bsorptionare found in the lumen of 

tracheid between ray parenchyma and bordered pit (arrow). 

Photo 36. Stereo micrograph of a radial surface in the inner sapwood of P. d伺 sijlora

stained with benzidine and H 20 2• Peroxidase activItes in the bordered pit 

membranes are recognized through sapwood except for the intermediate 

wood (arrow). 

Phot08 37-39. Pinus stro伽 s.

Photo 37. Ray near the cambium in August. Newly formed ray parenchyma ce11s 

are a11 immature， while ray tracheids are thickened ligni五ed.

Photo 38. Ray near the cambium in September. Only a few parenchyma formed 

in the current year have thickening and lignifying secondary walls， but 
the other parenchyma connected to a longitudinal resin canal remain 

unthickened in their wa11s (arrow). 

Photo 39. Ray near the cambium in November. Cell wall development is almost 

completed. Ray parenchyma in the outer-latewood have rough secondary 

wall (s)， and those in the annual ring boundary have unligni五edthin walls. 

Phot08 40-42. Pinus densiヌ'ora.

Photo 40. Ray near the cambium in July. Newly formed parenchyma cells show 

lack of secondary thickening， which is in contrast to the secondary wall 
thickening of the ray tracheids. Lignification of ray tracheids is in pro-

gress (arrow). 

Pho唯o41. Ray near the cambium in August. The wall thickening and ligni五cation

五rstoccurs in the newly formed parenchyma cells adjacent to ray trach・

eids in earlywood near the annual ring boundary (arrows). Cell wall 

development proceeds centrifugally from the earlywood in the annual ring 

boundary. Cytoplasm containing abundant RNA shows UV-absorption as 

the sample was五xedin glutaraldehyde (small arrow). 

Photo 42. Ray near the cambium in August. Secondary wa11 thickening and ligni-

五cationof parenchyma are proceeding. The stages of ligni五cationare 

di妊erentamong individual ray cells. 

Photo・43-48. Pinus strobus. 
Photo 43. Ray near the cambium in September. The secondary wa11 thickening 

occurs in the unligni五edprimary wal1s， but ligni五cationof parenchyma 
wal1s is not recognized in any places (arrow). 

Photo 44. Ray near the cambium in September. Various wall developmental stages 

are found. When secondary wa11 thickening is almost completed， deposi-
tion of lignin proceeds from the middle lame11a to secondary wall centri-

peta11y. 
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Photo 45. Tangential section of radial resin canal tissue in intermediate wood in 

July. Secondary wall of parenchyma shows weak UV-absoption compared 

with matured parenchyma， suggesting that lignification is in progress 
(arrow). 

Photo 46. Resin canal in intermediate wood in August. Various developmental 

stages of parenchyma walls are found in a wide area. 

Photo 47. Tangential section of resin canal in intermediate wood in September. 

Heavy thickened epitherial cells sti1l have nucleus. Maturation of resin 

canal tissue occurs during July to September. 

Photo 48. Resin canal in intermediate wood in November. All the unligni五回

epithelial cells and parenchyma cells are directly adjacent to thickened 

lignified cells. The boundary line between living cells and dead ones is 

very distinct. 

Phot，ω 49-51. Pinus densiftora. 

Photo 49. Tangential section of ray in intermediate wood in August. Earlywood 

parenchyma next to ray tracheids had五nishedsecondary wall formation 

in the outermost sapwood. But non UV-absorbing layers are 、detected

within the primary walls even in the intermediate wood (small arrow). In 

a central parenchyma cell， thickening and ligni晶cationbegin in the ceJ1 
corner (arrow). All window-like pit membranes do not absorb UV 1ight. 

Photo 50. Earlywood ray near the ear1ywood-latewood transition in intermediate wood 
in September. Some ray parenchyma disconnected with ray tracheids 

have thickening secondary walls showing weak UV absorption (arrow). 

On the other hand， unthickened parenchyma shows UV-absorption in the 
cell corners (small arrow). 

Photo 51. Almost the same position as Photo 64. Ray parenchyma detache~ from 
ray tracheid is s1ightly thickened and 1ignified (arrow)， and remained thin-
waJ1ed parenchyma shows UV-absorption in the cell corners and the end 

wall (small arrow). 

Photω 52-55. Pinus banksiana. 

Phato 52. Ray in the inner sapwood in September. CeJ1 wall development proceeds 

in a line centrifugally. 

Photo 53. Ray in the inner sapwood in September. Lignification of thickening walls 

progresses inward from the middle lamella to developing secondary waJ1. 

UV-absorption of these walls is rather weak in comparison with that of 

ray tracheid (arrow). 

Photo 54. Ray in intermediate wood in August. Remained thin-walled parenchyma 

showing UV-absorption in the whole wall have nucleus. 

Photo 55. Ray in the inner sapwood in September. Only one parenchyma has 

thickening wall. The stage of wall formation is an advanceof that of 

parenchyma in Photo. 67. 
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Pho唯ω 56-57. Pinus 'densiflora. 

Pbωo 56. Radial resin canal tissue in intermediate wood in July. Living epitherial 

cells show UV-absorption with various strengths (arrows)， suggesting that 
lignification is progressing. Neighboring parenchyma show lack of ligni-

fication. 

Photo 57. Tangential section of radial resin canal in intermediate wood in August. 

Epitherial cells are 1ignified without thickening， and resin duct is filled 

with UV-absorbing substances. Surrounding ray parenchyma have unli-

gnified thin walls. 

Photω 58-60. Pinus banksiana. 

Photo 58. Radial resin canal in intermediate wood in July. Thin-walled epitherial 

cells showing UV・absorptionpossess nucleus， suggesting that 1ignification 

IS m progress. 

Phc陀o59. Resin canal in intermediate wood in October. Thin-walled living paren-

chyma in the multiseriate portion indicate UV-absorption in the whole 

wall (arrow). 

Pboto 60. Resin canal in intermediate wood in November. Living epithelial cells 

are directly adjacent to dead ones. Lignification of thin-walled paren-

chyma and epitherial cells of radial resin canal take place during July to 

October in intermediate wood. 

Ph<時0・61-64. Pinus densiflora. 
Phoω61. Light micrograph stained with Sudan black B. Ray in the inner sapwood 

in September. Starch grains are distributed unjformly among cytoplasm 

in the growing season. Starch is shown as white grains contrasting 

with black lipid. 

Photo 62. Light micrograph stained with Sudan black B. Ray in the inner sapwood 

in October. Starch grains are concentrated around nucleus in early 

autumn and early spring. 

Photo 63. Light micrograph stained with 1 and lK. Radial resin canal tissue in the 

outer sapwood in August. Ray parenchyma cells have great amount of 

starch grains， but in epitherial cells starch grain is not recognized. Starch 

appears blue to black. 

Photo 64. Light micrograph stained with 1 and lK. Radial resin canal in the outer 

sapwood in October. ln epitherial cells starch grains are revealed only 

during late autumn to early winter. 

Photo 65. Light micrograph stained with Sudan black B. Ray in the sapwood-

heartwood boundary in January in P. banksiana. ln winter ray paren-

chyma cells filled with lipids exist over just before the heartwood， there-

fore the transition between 1iving cells containing many lipids and dead 

cells without cytoplasm can be recognized distinctly (arrow). 

Photo 66. Electron micrograph of ray parenchyma cells in intermediate wood in 

June in P. densiflora. Lipid can be seen in the intercellular spaces (arrow). 
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Photo 67. Stereo micrograph of a radial surface stained with benzidine and H:P2' 
Ray and tracheid in the inner sapwood in May in P. densザ'ora. Peroxy-

dase activities are seen mainly in the end wall of parenchyma (arrow)， and 

in the bordered pits. 

Photo 68. Stereo micrograph of a radial surface stained with benzidine and H202 in 

intermediate wood in May in P. densiflora. lncreased peroxydase activites 

of ray parenchyma are found in the regions of two rings width out of 

the heartwood boundary， and they are notable only in the growing season 
and inconspicuous in the dormant season. 

Photo 69. Autoradiograph (3H-phenylalanine). Ray in the inner sapwood in August 

in P. densiflora. Radioactivities are detected over mainly unthickened 

ray cells remote from ray tracheids， and their silver grains are observed 
in the cytoplasm near the cell walls (arrow). 

Photo 70. Autoradiograph (3H-phenylalanine). Ray in the cambial zone in August in 

P. densiヌ'ora. Tritiated phenylalanine is taken up into unlignified paren-
chyma walls， nuclei and cytoplasm in the cambial zone， and quantity of 
silver grains in ray is much more than that in tracheid (arrows). 

Photo 71. Autoradiograph (14C-glucose). Ray in intermediate wood in September in 

P. densiflora. ln the intermediate wood， silver grains are seen mainly in 

starch grains， which is more abundant than in sapwood. 

Photo 72. Autoradiograph (3H-phenylalanine). Ray in the half annual ring outer of 

sapwood-heartwood boundary in September in P. banksiana. Radioactivities 

are detected in appreciable amount in the primary walls of immature 

parenchyma cells (arrow)， and fewer amount of the cytoplasmic labelling 
are observed in nucleolus (small arrow) and cytoplasm exceptt Iipid 

droplets. 

Photo 73. Autoradiograph (3H-phenylalanine). About 300 pm inside from Photo 72. 

To pay attention to the sapwood-heartwood transition zone， it is singificant 
number of silver grains of 3H-phenylalanine in the sapwood parenchyma 

walls (arrow) decreases gradually toward heartwood and then disappears in 

the senescent cells in the heartwood periphery (arrow). 

Photo 74. Ray in the sapwood-heartwood boundary in July in P. strobus. A ray 

parenchyma possessing pycnotic nucleus is adjacent to dead parenchyma 

(arrow). 

Photo 75. Ray in the sapwood-heartwood boundary in June in P. strobus. Living 

parenchyma and dead parenchyma showing weak UV-absorption in the 

caved radial wall (arrow) are found closely. 

Photo 76. Ray in the sapwood-heartwood boundary in September in P. densiflora. 

Various necrotic stages of parenchyma are recognized. Dead paren-

chyma cells indicate UV・absorptionin the window-like pit membranes in 

different strength (arrows). 

Photo 77. Ray in the sapwood-heartwood boundary in April in P. densiflora. Transi-

tion between living parenchyma and dead parenchyma is clear. 
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Pboto 78. Ray in the sapwood-heartwood boundary in July in P. banksiana. Living 
parenchyma cell is situated adjacent to the parenchyma showing UV-

absorption in the caved radial wall in different strength (arrows). 

Photo 79. Fluorescence micrograph stained with acridine red. Transverse section 
of tracheids in heartwood of P. densiflora. A lumen of tracheid and pit 

chamber are full of the extraneous materials (arrows). 

Photo 80. Fluorescense micrograph stained with acridine red. Tangential section in 
heartwood of P. densiflora. A lumen of tracheid adjacent to radial resin 

canal tissue contains the extraneous materials (arrow). 

Photo・81-84. Light micrograph stained with methylgreen and pylonine. 
pboto 81. Ray in the sapwood-heartwood boundary in September in P. densiflora. 

Nucleous stained blue becomes from an ellipse towards circular configura-

tion in one or half outer ring of the heartwood boundary， and then 

becomes pycnotic and finally disappears. Picnotic nucleus is stained red 

(arrow)， and they are observed mainly during July to August. 

Photo 82. Ray in the sapwood-heartwood houndary in September in P. banksiana. 

Active nucleus stained blue changes their coloration into red in the 

sapwood-heartwood boundary (arrows). They are observed from September 

to November. 

Ph悦 :083. Radial resin canal tissue in the sapwood-heartwood in October in P. 
strobus. Nuclei of epitherial ceJls in the heartwood transition show red 

coloration mainly during September to October (arrow). Necrotic stage 

is the same as Photo 46. 

Photo 84. Radial resin canal in the sapwood-heartwood boundary in December in P. 

strobus. Nuclei of epitherial ceJls show blue coloration in the other month 

(arrow). Necrotic stage is the same as Photo 48. 
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