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トドマツのシュート伸長と冬芽形成*

船越三朗紳

Shoot Growth and Winter Bud Formation 

in Abies sachalinensis MAST.キ

By 
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はじめに

植物個体が種子から発生し，死に至るまでの道程が生活史である。この小論ではトドマツ

(Abies sachalinensis MAST.以下 Abiesを A.と略す。)の生活史を明らかにすべく，個体形成

の一環であるシュートの形成過程について述べ，その分裂組織の活動面からシュート伸長の全

体像を浮き彫りにした。

シュートは茎と葉からなるひとつの単位であり，芽は未発達な状態にあるシュートであ

る。それゆえ，シュートの伸長は芽の形成とそれが発達，成熟するという 2つの過程に区分で

きる。木本植物にはそれらが同時に進行する樹種も，また，別々に進行するものもある。

そこで，特定樹種のシュートの伸長特性を知るには，芽の分裂組織において，葉的，茎的

* 1984年9月20日受理 Received September 20， 1984. 
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器官原基がどのように発生し発達するかという観点，すなわち，茎頂の年生長周期の展開と

いう観点からシュート伸長と芽の形成との関連を検討する必要がある。

この小論の目的は，北海道の森林の主要構成樹種であるトドマツについて，シュートの伸

長型と冬芽の形成様式との関連を前記観点から解明することである。その際，肢芽原基の分化

時期の究明に力点を置いて考察した。また，モミ属数種で観察されている茎頂活動の 3相区分

がトドマツに適用できるかどうかについても検討した。

この研究の進展を永年にわたって暖かく見守って下さった故武藤憲由教授に深甚の謝意を

表します。また，仕事を進め，とりまとめるにあたっては林学科造林学講座，林産学科木材理

学講座，演習林研究部，演習林実験苗畑，雨龍地方演習林，名寄林木育種試験場のスタッフの

方々から，御指導，御助言，御協力を戴きました。ここに改めて感謝を申し上げます。

1. 研究小史

永田17)(1969)は自然条件下での林木のシュートの生長の経過を 3つの型にまとめている。

I型: アカマツ， クロマツなどで，春先から伸長を開始し，盛夏までには完了する。

E型: コナラ属などで，春から秋にかけて 2~3 回の生長期と停止期を周期的に繰り返す。

直型: ポプラ，シラカンパなどで， 春から生長を始め，多少生長速度に変化はあるが，

秋まで伸長し続けるものである。

ところで， KOZLOWSKI14) (1971)もシュートをその伸長様式に注目して，分類している。彼

の分類と永田のシュートの伸長型とを重ね合せると次のように言える。 I型は前年形成型シュ

ート (PreformedShoot)であり，春先から初夏にかけて展開する葉の原基はそのすべてが前

年に形成されている。 E型は，繰り返し開葉型シュート (RecurrentlyFlushing Shoot)で，

春先に冬芽内の前年に形成された葉原基を展開させてしまうと茎の伸長を一旦停止する。そし

て茎端には数枚の葉原基を持つ芽ができ，それが再び開葉する。このサイクルを一生育期間内

に数度繰り返すタイプである。 E型は異形葉型シュート (HeterophyllousShoot)であり，春

葉 (earlyleaf)の原基は前年に形成されているが，初夏から秋にかけて展開する夏葉 (lateleaf) 

の原基の多くは生育期間中に形成される。すなわち，葉原基から葉への発達が連続している時

期を持つ。 同時に葉と葉の間(節間)も伸長する。 その結果， シュートは秋まで連続して伸長

する。

トドマツのシュートの伸長については，田添23)(1950)が稚苗を用いて芽の開序と冬芽の形

成の観点から，武藤路)(1961)は生長期という視点から，斉藤・菊沢24)(1976)は頂芽のタイプ

分けという見地で，船越・前回・今10)(1979)は広葉樹樹冠下に植栽された造林木について陽光

との関連という観点から述べた。いずれの報告においても永田の言う I型を示している。

木本植物の冬芽形成を茎頂の年生長周期の展開という観点から解明する研究はわが国では

充分にはなされていなし、6)，7)札 11)，15)，25)，29)。一方，この分野の国外における研究の歴史は長く，
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被子，裸子植物の木本に関して多くの成果が蓄積されている。モミ属に限ってとりあげると，

BUSSE3) (1893)は 19世紀末に A.albaの生長期と休止期について報告している。 KORODyI3)

(1937)は A.concolorで栄養芽の発生について観察しその年生長周期を 3相に区分した。

FOSTER5) (1941)は A.venustaの茎頂の細胞組織帯構造を確認した。 PARKEI3)(1959)は A.

concolorで栄養芽の茎演においてもそれを認めると共に KORODYの3相説を支持した。

POWELL21).22) (1974， 1977)は A.balsameaを用いて側芽 (lateralbud)の発生と発達について

述べ， OWENS & MOLDERI8) (1977)は A.amαbi!isの栄養芽と強果の発達について論じた。雄

花芽，雌花芽の発生と発達については POWELL20)(1970)が A.balsameaを材料とし，また EIS4)

(1970)が A.lasiocarp.必と A.grandisを材料として観察した。さらに POWELL23) (1977)は A.

bμlsame.“の観察結果に基づいて雌雄両盤果の形態形成についての総説を書いた。

これらの研究によるとモミ属の栄養芽茎頂の年生長周期は3相に区分される。その原型を

提起した KORODYの区分は以下のようである。

1) 休止期 (RuhePhase): 冬芽は厚く芽鱗におおわれていて，半ば分裂組織の状態にあ

る針葉を持っている。 10月上旬から 3月下旬までである。

2) 第 1生長期 (Dieerste Wachstumsphase): 新シュートが芽鱗をつきゃぶり伸長す

る。すべての葉を展開する。同時にその先端では芽鱗が作られ，それによって翌年の冬芽がお

おわれる。 3月下旬から 7月中旬までである。

3) 第2生長期 (Diezweite Wachstumsphase): 新シュートは充分に伸長しきる。生長

点は活発に分裂し，翌年の針葉を分化する。 7月中旬から 9月下旬まで続く。

トドマツについては茎頂の季節的活動を田添29)が報告しているが，芽鱗や葉原基の発生の

観察に不正確さが認められる。深沢・重沢7)(1974)の苗条構造の観察は通年にわたってなされ

ていないため，全体像を把握できない。船越町 (1979)の観察も肢芽原基の分化時期の割り出し

に不充分さがあり，時期区分にも不明確さがある。

次にこの研究における用語の定義について述べる。多年生草本や木本植物では越冬して

いる休眠芽をとくに冬芽という(写真一1)。ところで，冬芽から芽鱗を取り去った残りの部分，

すなわち，茎頂，葉原基，将来の皮層，髄の複合体に対して様々な用語が与えられている。

BALL 1) (1955)は shoottipという語を用いている。シュートの茎部分のさらに外側にある部分

という意味である。 STERLlNG27)(1946)は embryonicshootという語を使っている。眼的シュ

ートとし、う意味であるが，匹は多細胞生物の発生における初期の時代を指す用語却)であり，

芽をそう呼ぶのは適当ではない。むしろ，酒井等25)(1983)の言う枝条原基 (primordialshoot) 

の方がわかりやすい。 KOZLOWSKI14)は telescopedshootという語を用いている。入れ子式に

たたみ込まれたシュートと訳せ，それがいかにもするすると伸びだす器官であることを良く

表現している。しかし適切な訳語を見出しえない。「芽」が，最も使い慣れた用語であり，

primordial shootとtelescopedshootの両方の意味を含んでいるので，この小論においては
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J~\n日 としてこの諮を月札、た。

次に茎ff(は芽の最も若い柴原基より

先端にある分裂組織である。FOSTER;)

はその細胞組織併構造を観察して，l}i ~~M 

kfi原細胞Jtrlapical initial sl，払;頂;'~rJ付利1

IJ包i洋 (slIbterminal“mothercells")， J剖

辺分裂組織 (thezone of peripheral tis-

slIe)髄状分裂組織 (thecentral-tisslIe 

zone or rib meristem)に区分している。

原12)(1972)は前2者をまとめて 中火fiJ

(cen tral zone)として，全体を 3つ心|足

分している。こミではl京の|正分に従う。

また)PARKEI9)は伸長ーしたシュート

の髄に相当する芽内の悦部分に対して，

Pith rib meristem (悩状分裂組織)をm
いている。FOSTER5)は茎頂の 11五分に対

して外h、ているのに対し， PARKEは悩冠

から茎Tfiまでの部分を髄状分裂組織とし

て，意味を広け'た。なるほど，春先の γ

ュー卜伸長時にはこの部域に分裂細胞が

多く存在するのは事実だが，そこには，

内容のない空胞の細胞も多数あり，分裂

組織とl呼ぶには相応しくない。この部域

が将来の悦 (flltllrepith)になることを

附まえて，髄 (fp)という表現にした。

同様に皮層 (cortex)部域にたいしては

， PC 

J 唱に夕、ー二二ぷ

: P・ 1mm 
4 、

写真 1 1 冬芽の縦断面 (1976年 3月26日)

CR:髄冠， FC:髄(fc)，FP 髄(lp)，LP 葉原基，
P:髄， pC:髄隙， PRC 前形成層，S 芽鱗， SA: 
裟頂

Photo， L A 10ngitlldinaJ section of a tele-

scoped '¥vinter bud collectecl on 

March 26， 1976 

CR: crown， FC: f lIture cortex， FP; f uture pith， 
LP: Jeaf primordia， P: pith， PC: pith cavity， 
PRC: procambillm， S: 5caJe Jeaf， SA: shoot 

apex 

皮層 (fclとした。ここでいう悩i冠29)(crown)は髄 (fp)の最主主部に位置する板状に重なっている

序盤細胞の-lt)である。なお.悦隙 (pithcavity)は¥t1i冠と前年の髄との11::1に生じている空|療を

指す。

さらに，版芽という用語についても触れておく。植物体の茎の側方に分校 して作られる芽

は側芽であるが，種子他物では~，放に発生するので版e芽と呼ばれる30)。 木本値物の頂芽型のシ

ュー 卜を持つト iマツやミズナ ラに対しては]}i芽を凶む芽を輪芽，輸生似11芽と称することが多

かった。 しかし，形態的には!放芽がシュートの先端部に集中して着生したにすぎない。輸生と

は，業防を例にとればひとつの節に 3つ以上の繋ができることを意味する。 トドマツの来J政に
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は1個しか肢芽がつかない。従って，輪芽，輪生側芽という用語はトドマツに相応しくない。

頂芽と肢芽というふたつの用語で、シュートにつく芽を表現できるが，この小論では記載上の便

宜を考えて，シュートの先端に時には愉生状に着いている肢芽を先端版芽(distalaxillary bud)， 

それ以外の基部までのものを中間肢芽 (intermediateaxillary bud)とした。

11. 材料と方法

北海道大学演習林実験苗畑(札幌市，北緯43度，東経 141度，海抜高 15m)に定植しであ

る7，8， 9年生の苗木を用いた。種子は道北産である。

1回目の試料採取は1975年 10月6日から 1976年 10月23日まで10日おきに主軸の先端

厳芽と第一枝階一次枝8)の頂芽を採取し， FAA液(フォルマリン 5ms，氷酢酸5ms， 50%エ

チルアルコール 90ms混合液)にて固定し， ブチルアルコール系列によりパラフィンで封入し

た。次に，回転式ミクロトームにより 8~12μ の厚さの縦断面と横断面の連続切片を作成し

スライドグラスに貼着したのち，サフラニン (2時間)，ヘマトキシリン (20分)，ファストグリ

ーン (3分)で三重染色し，合成樹脂でカバーグラスを接着し永久プレパラートとした。その

のち光学顕微鏡によって観測した。また各採取時には解剖顕微鏡によって芽の構造と茎頂の表

面を観察した。一方， 同一母集団内の苗木 10本を選び，主軸の頂芽と先端厳芽の当年伸長量

を測定しシュートの伸長型の観察を行なった。

2回目の試料採取は，前記母集団から 1977年 3月29日から 12月3日まで5日おきに行な

った。芽を解剖顕微鏡下で分解し芽鱗，葉原基の枚数を測定した。また，前回と同ーの方法

で必要な時期のプレパラートを作成し，観測した。

茎頂の細胞分裂率の算出は次の方法によった。 1回目の採取試料について，芽の正中縦断

切片とその両側に連続して 2切片ずつを選んだ。その 5切片を検鏡し，左右最上部の葉原基を

直線で結び，それより上部の全細胞数とそのうちの分裂細胞数を求めた。後者の前者に対する

百分率を算出し，それを茎頂の細胞分裂率とした。なお，分裂細胞として数えられたのは体細

胞分裂の前期 (protophase)，中期 (metaphase)，後期 (anaphase)，終期 (telophase)の段階のも

のである2)。

111. 観察と結果

1. シュートの伸長型

冬芽，すなわち伸長前のシュート (telescopedshoot)は写真一1の構造をしている。外側

を 40~60 枚の芽鱗が包み，それらに保護されて，茎頂，髄 (fp)，前形成層，皮層 (fc)，葉原基

が芽を構成している。髄冠と前年のシュートの髄との聞には髄隙があって，二つの髄は連続し

ていない。しかし前形成層は髄冠の端を通って，形成層とつながっており，前年のシュート

と連絡している(写真一2)。
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春になって，芽鱗に夜われたままの

芽の内部では柴原基の細胞が最も早く分

裂を|制始する。 3月下旬には築制lに垂直

な分裂面ができている (写真ー3)。すなわ

ち，築制方向に細胞数が橋加 し，Z長身が

伸長する。分裂細胞は柴原基の基部とか

]頁部にtR':j:'するのではな く，その全体で

観察される。また，分裂像は芽の基ffI¥か

ら先端部までのすべての主主原基において

観察される。つまり，冬芽の葉原基はそ

のすべてが業へと発達する。

主制hのm芽と先端l放芽の伸長経過を
凶ー1に示す。先端!倣芽の長さは4月上旬

にはまだ約 3mmである。4月zド旬には

iiii形成層が分裂、伸長 し，らせん紋仮道

管を持った一次木部が形成 されている

(写真一4)。 同時期lには髄 (Ip)と皮周 (fc)

の基部域に分裂像が観察 された (写真一

5)。 いずれも横分裂であり，!jijh方向に細

胞数が喰え，芽はゆるやかに伸長を開始

している (写真一6，7)。

シュートは5月上旬から 6月中旬に

かけて急激に伸長する。それは，節聞の

前形成層，悦 (fp)，皮膚 (fc)の細胞分裂

と細胞生長とによ って鉱大するためであ

り，その速度は3mm/clayである。

その附 5月中旬には芽鱗がilljくな

り，発達している柴原基の先端によ って

押し上げられ，ちぎれて，冬芽が附く 。

節間伸長が活発な部域はシュートの

基部から頂部へと移行し 6月上旬には

先端域に及ぶ。 また，悩中には厚壁細胞

が5月下旬の縦断面に初めて認められ

(写真-8)，6 月 下旬には半径方向の列 (2~

2' 

PC 

."・砂 ・・幽・・・・・闘・・圃闘.
可200μ

写真一2 jiii形成問と形成陪との連絡 (1976年3月26日)

C 形成問

Photo. 2. An unextended shoot is connected with 

the cambium (C) 01 the previous year's 
shoot by procambia (PRC). Collected 
on March 26， 1976 

写真~3 柴原基中の細胞分裂像 (矢印)

(1977年3月29日)

Photo. 3. Cells in LP divide in early spring. An 

arrow shows cell division. Collected on 

March 29， 1977 
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Fig. 1. 

fuli (fp)と皮層 (fc)内の細胞分裂像 (矢印)

(1977年4月18日)

Cell divisions in future pith (FP) and 

future cortex (FC). Arrows sho¥V cell 

divisions. Collected on April 18， 1977. 

写真 5

Photo. 5. 

らせん紋仮道管を持った一次木部

(1976年4月 16日)

PX 一次木部， ST:らせん紋仮道管

Photo. 4. Primary xylem (PX) with spiral tracheid 

(5'1'). Collected on April 16， 1976 

写真-4
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写真一6 芽のゆっくりした仲長 (1976年4月 16日)

Photo. 6. A bud extends slightly. Collecled on 

April 16， 1976 

4細胞高)にまで発達している (写真一9)。

形成層は γ ュートの~i~mlから分化するが

そのHt移を観ゑーしていない。ただ，その先端j

j或においては 6月下旬に有縁壁孔を持った

L次木部を観察した (写JT-10)。 このころま

でには形成層の分化が先端域にまで及んで

いる。

ところで，この聞の茎頂における分裂活

動は周辺分裂組織では活免であるが， "1"火'li;，

髄状分裂組織においては，むしろ不活発であ

写真 7 j中長している芽 (1976年 4月26日)

葉原 t，~力、発達し fúfif点が ま だ残っ て いる 。

Photo. 7. A extending bud and the enlargement 
of leaf primOlιlia (LP). Pilh cavity (PC) 

still exists. Collecled on April 26， 
1976 
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る (写真 11)。従って， 5月，*，旬から 6月中旬

にかけてのシュー卜の急激な伸長は茎頂，と

くに髄状分裂組織がその分裂活動によ って下

方に細胞を積み重ねることによる のではな

い。 それは芽を構成していた悩 (fp)，前形成

層，皮層 (fc)の細胞が分裂 し，伸長すること

によって達成される。

また， 1&ト1によれば， 主制l頂芽は先端l抜

芽よりも遅れて防J芽する。 しかし 6月中旬

にはその伸長量が版芽のそれと同じになり‘

以後も同じ迷度で伸長し続けるので 6月下

旬には版芽を上回る。このように芽は 4月中

旬に伸長 し始め. 7月下旬には最終仲長量に

達する。

かく して， トドマツのシュ ーlの伸長型

は永田の言 うl型であるe

2. 冬芽の形成過程

〔版芽原基の先生〕

越冬した芽鱗に被われたままの 4月下旬

に，芽の最上部や中間部の柴原基の上l肢の皮

層 (fcJ中に，比較的大きな核 (15/1)を持った

細胞集団が生ずる。それは活発に多方向の分

写真-8 髄中にj早低利l胞がI1lmする。
(1975年 5月26日)

TWC 厚噌細胞

Photo. 8. Thick-、口llledcells (TWC) appear in the 
pilh (P). Collecled on May 26， 1976 

写真 9 ，享壁細胞の発達 (1976年6月25日) 写真 10 有縁盛孔を持った二次木部(1976年6月25日)

Photo. 9. Development of TWC in the pith pith. BP 有縁壁孔， SX 二次木部

Col1ected on JlIne 25， 1976. Photo. 10. Secondary xylem (SX) with bordered 

pilS (BP). Col1ected on JlIne 25， 1976 
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11 i' 
ず

写真一11 ~在頂におけ る細胞分裂 (1976 年 4 月 16 日 )

矢印が周辺分裂組織における分裂像を示す。

髄状分裂組織では観察できない。

PM:周辺分裂組織，RM:髄状分裂組織，

SA:茎lJi

Photo. 11. Cell divisions in Shoot Apex (SA). An 

arrow shows a cell division in Periph-

eral Meristem 'PM). And no cel1 divi 
sion is observed in Rib Meristem (RM). 

CoJJected on ApriJ 16， 1976 

写真 12 先端服卦原基 (1977年4月23日)

最上1)1)の葉原主主の禁般に発生 している。

DABP:般芽原基，S:芽鱗， TB:頂芳三

Photo. 12. A primordillm 01 a distal axillary blld 
(DABP) initiates at the axill 01 the up' 
permost LP. CoJJected on April 23， 
1977 
TB: terminaJ blld 

写真一13 先端版芽と最上部楽の発達 (1977年5月8日)

頂芽と先端服芽の聞に2，3枚の芽鱗原誌を観察

できる。太い矢印は業の縦断前の鎌塑像を示す。

SP ・芽鱗原悲

Photo. 13. Development 01 DAB and uppermost 
leaf. A lew of Scale primordia (SP) is 
observed between TB and DAB. And 

the JongitlldinaJ五gllre01 the Jeal is 
recognized as the sickJe.shaped. A 

thick arrow shows it. Col1ected on 
May 8， 1977. 

ー 写真 14 中間服喜一原法 (1977年 5月8日)

写真 13と同一材料。IABP 中IHl版芽原益。

Photo. 14. Primordia 01 intermediate axil1ary bllds 
(IABP). Same materiaJ lIsed in Photo. 

13. CoJJected on May 8， 1977 
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写真 15 中間服芽原基の横断面 (1976年5月6日)

SL:日夜芽原基を抱えている謀。

Photo. 15. A cross section of IABP. SL means 
a subtending leaf. Collected on May 

6， 1976. 

写真一16 中間服芽の縦断面 (1976年5月17日)

1対の前繋が観察される。 PRP 古ij葉。

Photo. 16. A cross section of IAB. Two prophyl-
lus (PRP) are observed. Collected on 
May 17， 1976. 

裂を繰り返して，皮周 (fc)から大きく盛り上がり 5月上旬には)抜芽原基に発達する (写真ー12，

13， 14， 15). Ji立上部柴原基上!肢には先端版芽原基が，中|間部柴原基rJ般には中間服芽原基が分
化する。5月中旬には 2枚の前楽 (prophyll)と数枚の芽鱗原基 (scaleprimordia)に疲われる

(写真ー16)。それらはシュートの伸長に合せて分裂活動を続けて翌年の冬芽を形成する。

〔茎頂における細胞分裂本の変化〕

頂芽と 11夜芽は構造的に異なるとこ ろがないので， ここでは頂芽について述べる。細胞分裂

率の変化を 図 2に示す。また. 12月上旬，6月下旬，8月下旬の茎頂の構造を 写真 17，18， 19 

に示す。3月下旬までは茎頂の細胞は静止ltllの状態にあり，分裂像は認められない。しかし，

4月上旬には周辺分裂組織下部に後膜が消失し，太い染色体を持った制11胞が観察された。 これ

を分裂前WIにある調11胞と判断 した。

その後.分裂活動はゆっくりと高まり 5月中旬に分裂率が 2% を越え 6月上旬に極値

4.1%を示した。 そして.7月下旬に 1.4% にまで下がるが8月にはいって再び高まり， 9月中

図-2 栄養芽茎頂におげる細胞分裂率の変化

Fig. 2. Changes in cell division rate of the shoot apex of the 
vegetative bud 
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旬には最大値6.6% を示す。それ以後，分裂活動は急激に衰えて 10月上旬には0.8%，下旬に

は0% となり，分裂像はまったく観察されなくなる。

また，茎頂の細胞組織帯の区分毎の分裂率は算出していないが，観察によれば中央帯では

分裂像はほとんど認められず，周辺分裂組織が最も多く ，髄状分裂組織がそれに次ぐ。

〔茎頂の高さと底の直径と，その比の年変化〕

図ー3は茎頂の高さ (H)と底の直径 (D)と，H/Dの一年間の変化を示す。なお，芽の縦断

像の左右最上部葉原基間を結ぶ、線分から茎頂先端までの距離を Hとし， 線分の長さをDとし

た。 10月下旬から 3月下旬までの Hの平均

{~直は 82μ であり， D のそれは 544 μ である 。

最大値は Hが 124μ，Dが617μ，最小値は

Hが62μ，Dが446μ であ り，採取時期lごとに

大きく変動している。これは個体差による。

Hは4月下旬から徐々に大きくなり，8月

上旬に最大値 260μを示す。 その後 9月上

旬にかけて急激に小さくなり， 10月上旬には

100μ程度となる。 一方 Dは4月下旬から

6月上旬にかけて小さく なり 6月上旬には

最小値316μを示す。7月上旬から中旬にか

けて著しく大きくなり 8月下旬には最大値

656μ を示す。

個体差を消去するためにH/Dをとった

ところ 6月と8月上旬に 2つのピークが得

られた。6月の極値はDが小さくなることに

写真 18 第 1生長期の茎頂 (1976年6月25日)

17 
a圃f.

写真一17 休止期の茎頂 (1975年12月7日)

茎頂は中央帯，周辺分裂組織，髄状分裂組織の 3つ

に区分できる。

CZ: 中央;~Ii ， PM 周辺分裂組織，

RM:髄状分裂組織

Photo. 17. SA dllring rest phase 

The tissue of SA is segregaled into three 

zones. Central zQne (CZ)， peripheral meristem 
(PM)， rib meristem (RM). ColJecled on Dece-

mber 7， 1975 

写真 19 第 2生長期の茎頂 (1976年8月24日)

Photo. 18. SA during the五rstgrowth phase. Photo. 19. SA during the second growth phase. 

Collected on ]lIne 25， 1976. Collectedon August 24， 1976 
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図~3 栄養芽茎頂における高さと幅とその比の変化

Changes of height. width and the height by width ratio in the 

shoot apex of the vegetative bud 

Fig.3. 

より， 8月のそれは H1=1体が高まること

tこよる。

〔芽鱗原基の発生〕

茎蕗lの細胞分裂i;Till'))は5月上旬から

周辺特に，6月上旬にかけてたかまる。

5月中旬には分裂組織が活発に分裂し，

新たな烈't¥原基を先生する (写真一20)。

それは発生後，活免な細胞分裂を持続し

向取h側に湾1111し， 茎頂芽鱗へと発達し，
芽鱗原基の発生 (1976年 5月 17日)

SP:芽鱗原基

Photo. 20. Initiation of scale primordia (SP). 

Co¥lected on May 17. 1976 

写真一20

その発生は左右二方向の斜列線

次校頂芽で表現できる葉序に従う。

を夜う。

では 13+8，8+5で表示されるものが多

芽鱗その発生状況を写真 21，22， 23， 24に示す。また，その先生経過を12S1-4に示した。し、。

は引き統いて発生する新たな原基によって外側へと押し出される。同時にその基部の皮層の誕s

'iJミ鱗原 1~の節聞は伸長しないので 6 月下旬には

その底に茎頂が位置するカップ状構造ができあがる (写真一24)。

しカ、し，)泡も，)fi.層分裂し，制l方向に伸長するの
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図 4 芽鱗と葉原基数の増加

Fig. 4. Increase in number of scale and leaf primordia. 

芽鱗原基が発生していない7月下旬から 11月上旬までの芽鱗数の平均値は55枚であるか

ら， 50枚以上測定できた7月上旬にはほとんどすべての芽鱗の発生を完了している。なお，同

時期の一次枝の先端厳芽は約30枚の芽鱗に覆われている。

〔葉原基発生〕

7月中旬の茎頂では周辺分裂組織がその層数を増し， 5~6 層になっている。分裂活動によ

って生じた突起状の細胞集団は，外側へと押し出されずに側壁についたままである。すなわ

ち， 芽鱗原基から葉原基への発生の転換で、ある(写真 25)。 同時に髄状分裂組織も分裂して，

下方に髄 (fp)の細胞を積み重ねる。そのため茎頂自体が上へと押し上げられ，次々と発生する

葉原基は求頂的に増加する。図 4にその発生経過を示した。また，写真26，27， 28， 29， 30は

7月中旬から 10月上旬までの発生状況を示す。

図-4によると，頂芽の葉原基数は7月中旬から直線的に増加し 9月上旬には300箇を越

える。茎頂の細胞分裂率がOになる 10月下旬以後に採取した試料の葉原基数の平均値347を

最終値とすると， 9月上旬にはその 86%が形成されている。
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写真一21 仰長している芽の先端域 (1976年5月6日)

Photo. 21. The tip 01 the elongating shoot. The 

blld is still covered with over-wintered 

scale leaves (S). Collected on May 6， 
1976. 

写真 23 芽鱗の発生 (1976年5月26日)

Photo. 23. Buds initiate SP rapidly. Collected 
on May 26， 1976. 

写真一22 関芽 (1976年5月17日)

越冬した芽鱗は破れ去り， H目芽する。しかし，茎頂は
新 しい芽鱗原基ーによってもう夜われてい る。

Photo. 22. Scales are tom off and the bud 

flllshes. SA is already protected by 

5cale primordia (SP). Collected on 

May 17， May 1976. 
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写真一24 芽鱗発生終期 (1976年 6月25日)

冬芽のカップ状構造ができあがっ ている。

Photo. 24. SA nears the end 01 the initiation 

01 SP. Cup shaped structure 01 

the winter bud is completed. Col-

lected on June ~5， 1976 

写真筑 紫原基の発生 (1976年7月15日)

Photo. 26. Initiation 01 LP. Collected on July 

15， 1976. 

葉原基も左右 2方向の斜列線の葉序に従

って発生している。芽が樹体のどの部位に位

置するかによ って斜列線の本数は異なり，葉

原基数も異なる。 一例を示せば， 6年生直i木

では主軸の頂芽と先端l以芽のそれは 21+ 13， 

中間版芽は 13+8，第一枝階一次校]頁芽は 21

+13， または 13+8，先端l敗芽は 13+8， ，*， 

問販芽は 13+8，または 8+5である。

また， 葉原基は発生後すぐに葉軸方向と

それに商交する方向に細胞分裂し発達し始

写真 25 葉原誌の発生開始 (1976年7月 15日)

Photo. 25. Onset 01 initiation 01 leal primordia 

(LP). Collected on July 15， 1976. 

写真一27 葉原基の発生 (1976年 8月4日)

Photo. 27. Initiation 01 LP. Collected on 

August 4， 1976. 

写真一28 葉原基の発生盛期 (1976年 8月24日)

Photo. 28. Increment 01 LP numbers. Collected 
on August 24， 1976. 
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写真 29 葉原基発生後期 (1976年 9月 13日)

髄(fp)の基部に髄冠を識別でき る。

Photo.29. SA still initiates LP and the crown 

(CR)， which is the basal part of the 

future pith (FPJ， is distinctly obser-
ved. Collected on September 13， 
1976 

写真一30 葉原基発生終期 (1976年 10月4日)

冬芽が完成する。

Photo. 30. SA nears the end of the in itiation 

of LP. And winter bud is comple-

tely formed. Collected on October 

4， 1976 

める。つまり，長さと厚さが地大する。髄 (fp)中に分化している前形成層は葉原基内へと入り

込み， 8月中旬には基部の柴原基て、明確になる (写真一31)。 芽内の葉原基の発達度合は発生時

期の早い基部のものほど大きく ，求頂的に小さく なる (写真一30)。

一方， 当年生シュートの髄と芽の髄 (fp)との境界は 7月上旬までは不明確であるが，中旬

には髄の細胞が大きく，しかも内容物がなくなるのに比して，髄 (fp)の細胞は小さく ，内容物

を持っているためにそれが明確になる。9月中旬には 写真 29に見られるように， 悩と芽の髄

(f p)との聞は濃く染色される厚壁細胞の集まりである髄冠によって隔てられている。10月下旬

には新たに葉原基は発生せず，冬芽が完成する。

〔休止期〕

茎頂での分裂活動が停止する 10月下旬をもって休止ltIJに入る。 11月下旬には槌冠と当年

生シュートの髄との|聞に髄隙が生ずる。 しかし， 1で、述べたように"/ュートと冬芽とは前形

成層によ って連絡している。前形成層は葉原基内にも入り込んでおり， そこでは 11月上旬ま

で分裂像が認められた。その後，芽内では脱水が進み，その状態で越冬する (写真 32)。

このように，越冬した芽鱗に覆われた春先のシュートでは，翌年の生育シーズンに開く頂

芽， J液芽が新たな芽鱗を発生している。 そして 10月中旬には葉原基の発生を終えて冬芽の形

成が完了する。
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写真一31 紫原基内へのiiii形成層の分化 写真 32 休眠している冬芽

(1976年8月14日 (1976年12月7日)

Photo. 31. PRC differentiato into LP. Co!lected Photo. 32. A dormant winter bud co¥lected on 
Augllst 14， 1976. Oecember 7， 1975. 

従ってトドマツの冬芽の形成タイ プは前年形成裂である。

3 茎頂の年生長周JtlJの区分

茎頂の分裂活動の結果冬芽が形成される。時期l三分を明確にしながら盤理する。

〔休 止期〕

10月下旬から 3月下旬までで，2に述べた通りである。

〔第 1生長JtlJJ

~頂が分裂活動を倒始する 4 月上旬から 7 月上旬までである。 周辺分裂組織の活発な分裂

活動が新しい芽鱗原基を形成する。

〔第2生長期〕

7月中旬から 10月中旬までである。茎頂は 8月から 9月にかけて再びその分裂活動が活発

となり，周辺分裂組織が葉原基を発生し，髄状分裂組織が髄 (fp)と皮層 (fc)を分化する。
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IV. 考察と討議

1. シュートの伸長型と冬芽の形成様式

図-1に示したとおり，シュートの伸長型はI型であり，当年生シュートに着く葉のすべて

の原基が前年のうちに形成されている。すなわち，前年の第2生長期の最初に形成された葉原

基は伸長後のシュートの最基部に着生し，最後に形成された葉原基はシュートの最上部の葉に

なるとLづ対応関係が冬芽の葉原基と伸長しきったシュートに着生する葉との聞に成立する。

その根拠は第1生長期の初期に肢芽原基を観察し得たことである。 1976年には5月6日(写

真一15，21)， 1977年には4月23日(写真一12)の切片で細胞群としてそれを観察した。 この細

胞群を肢芽原基と判断したのは次の理由による。

もしそれが前年に形成された葉原基であれば，その縦断切片のうちのいずれかには，

写真13で示した葉原基の鎌型像を観察で、きる。しかし，その連続切片にはそれが認められず，

弦月型像ばかりであった。そのことはそれらが芽の側壁から半球状に盛り上がっていることを

示している。このことからこの細胞群は葉原基ではないと判断できる。

次にそれが頂芽茎頂によって形成された芽鱗原基である可能性について考察する。芽鱗原

基はその葉序に従って，茎頂の周囲に発生する。また，その細胞は上表皮と下表皮がはっきり

するように配列し，先端は尖る。 ところがこの細胞群は茎頂の周囲に 2~3 個存在しそれよ

り基部の葉肢にも 5~6 個あるにすぎない。しかも， 着生位置は不定である。また， その表層

の細胞は2列に並んでおり，それを上表皮とすると下表皮に相当するものがない。それに先端

は尖らない。それゆえ，この細胞群は芽鱗原基でもない。

前年に形成された葉原基でもなく，当年に発生する芽鱗原基でもないこの細胞群は一体何

なのか。その頂部細胞は比較的大きな核 (15μ)を持ち，分裂中の細胞も多く観察される。細胞

は表層に2列をなしていて，その下方の配列は不規則である。

ところで，成熟シュートの構成器官は茎と葉と頂芽と肢芽とである。すでに，この細胞群

は葉原基，芽鱗原基であることが否定された。また，常にその存在を確認できる頂芽原基でも

ない。従って，この細胞群は肢芽原基である。そして，写真12のそれは先端肢芽原基である。

肢芽原基の起原については種々議論されている。 STERLING28)は Pseudotsugataxifolia 

の休眠芽中には肢芽は認められないと報告している。また， HANAWAll)は Pinusdensiflora 

の冬芽では休眠前に側芽が針葉原基を持った短枝芽となると述べている。このように，肢芽原

基がいつ生ずるかはマツ科の中でも属によって異なる。

モミ属の肢芽原基の発生について Ers4)は A.grandisを用いて， 5月中旬に新シュートが

1cmぐらいに伸長したときに新芽が出現することを観察しそれは2，3枚の緑色で半透明の

芽鱗原基に包まれた分裂組織の盛り上がりであると述べている。また， POWELL22)はA.balsa-

meaで，側芽原基 (lateral-budprimordia)は栄養芽の開芽の一週間前である 5月14日ごろに
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発生し，解剖学的にも明確になるとしている。 OWENS& MOLDER18)はA.amabilisでは， 5月

中旬に，伸長している葉原基の葉肢において活発に細胞分裂がなされ，いくつかの細胞によっ

て盛り上がりが生じ，肢芽原基へ発達すると述べている。

トドマツでも， 4月下旬に厳芽原基の発生を認めた。 しかしそれ以前の切片では観察で

きず，その始原細胞が第2生長期の茎頂によって葉原基の発生と同時に分化しているのか，そ

れとも第1生長期の葉肢の皮層 (fc)細胞が脱分化してその始原細胞となるのかについては明ら

かにできなかった。

ところで，頂芽茎頂と先端厳芽茎頂の間に葉的器官原基がまったくない縦断面，すなわち，

2つの茎頂が隣接している切片は得られなかった。 いずれもその聞に数個の葉的器官原基を持

っている(写真一12，13)。一方， 5月下旬の横断面では中間肢芽の茎頂が2枚の前葉と芽鱗に固

まれており(写真一16)，前述の葉的器官原基は頂芽， または，肢芽の茎頂が発生した新しい芽

鱗原基であることがわかる。従って，冬芽の最上部の葉原基の葉肢に先端厳芽が生じたのであ

り，最上部の葉原基は葉へと発達する。よって，冬芽の葉原基とシュートの葉の聞にはこの項

のはじめに述べた対応関係がある。

2. モミ属数種の栄養芽茎頂の年生長周期

トドマツの栄養芽茎頂の年生長周期は休止期，第1生長期，第2生長期に区分され，

KORODYの提起した3相を持っている。一方， PARKE19)は3相区分を認めつつ r栄養芽の一

年間の周期的な発達を生育相または生育段階に区分するのは記載上の便宜のためであり，人為

的なことである。シュートの生育は全体として連続的な活動であることを常に考慮しなければ

ならない。」としている。同一種内においても個体，冬芽の着生位置，樹齢，生育環境(緯度，

経度，高度，斜面方位，土壌等の土地的要因と気象的要因)，観察年等によってその時期区分は

微妙に変化すると思われる。

相区分は確かに人為的なものであるが種聞の比較をするには便利である。そこで，材料の

生育環境，観察年等の相違を無視してモミ属に関する従来の研究結果を表-1に整理し， トド

マツと他種とを対比させた。第2生長期から休止期へと，休止期から第1生長期への移行の判

断は，細胞分裂がなされているかどうかによっている。ただし観察部位を茎頂に限るか，葉

原基まで含めるかによって違ってくる。 OWENS等18)は葉原基を含めているが筆者は含めてい

ない。そのため移行時期には樹種ごとにずれがでている。とくに休止期のずれが大きく A.

concolor (P ARKE)が9月下旬であるのに A.amabilis (OWENS等)は11月中旬である。第1生

長期への移行時期は3月下旬ないし4月上旬であり，比較的一致している。第2生長期への移

行時期はA.concolor (KORODY， P ARKE)が6月中旬と他種よりも 1カ月程早い。

このように区分時期のずれはあるが，どの種も 3相を経過する。そして，伸長している

シュート上で第1生長期が展開し，形成層の活動が盛んな時に第2生長期が進行する。すなわ

ち，シュートの伸長，成熟と冬芽の形成は同時に進行している。
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表-1 モミ属4種の栄養芽茎頂の年生長周期

Table 1. The annual growth cycle of the shoot apex of vegetative 

buds in 4 species of Abies 

I、¥tem¥s¥¥¥¥S¥p1ec¥i¥ eSI Abies concolorl Abies concolorlAbies balsamea Abies amabilis Abies sachalinensis 
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F・ω〉U4 、
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u 
First growth late乱1arch early April early April mid April early April 

，0 Z D 与匡4 
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おわりに

この小論において， トドマツの樹種特性をシュートの伸長という面から考察した。まず，

先端肢芽の形成時期を確定することによって，冬芽が前年形成型であることをつきとめ，それ

ゆえ，シュートは春先から初夏にかけて急激に伸長するタイプであることを明確にした。次

に，シュートの伸長は春先に芽中の前形成層，将来の髄や皮層の細胞が分裂するとともに伸長

することによって実現するのであって，けっして，先端部にある茎頂が下方に髄の細胞を積み

重ねることによるのではないことを明らかにした。これらによって，モミ属の伸長生長に関す

る考え方を深め得た。

また， トドマツ栄養芽茎頂の年生長周期は外国産のモミ属3種と同様に3相に区分され

た。日本のそミ属はトドマツのほかに4種あるが，それらの栄養芽茎頂の年生長周期もこの 3

相に区分されると思う。

しかし秋伸びシュートについては観察していない。また，伸長しているシュート内での

形成層の発達，成熟過程と茎頂年生長周期との関連についての検討も不充分であり，今後の課

題である。
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摘 要

北海道大学農学部附属演習林札幌実験苗畑(北緯43度，東経 141度，海抜高 15m)に生育

している 7，8， 9年生のトドマツ (Abiessachalinensis MAST.)を用いて，シュートの伸長型と

冬芽の形成様式との関連を栄養芽茎頂の年生長周期の展開という観点から研究した。材料採取

は1975年 10月から 1977年12月にかけて行なった。

次のことが明らかになった。

1. 芽は4月中旬に伸長し始める。芽内の将来の髄と皮層の基部域における細胞分裂がシ

ュート伸長の兆しである。 シュートは5月中旬から 6月下旬にかけて著しく伸長し， 7月下旬

にはその最終伸長量に達する。それゆえ，シュートの伸長型は永田の言う 11型」である。

2. 冬芽内のすべての葉原基は伸長したシュートに着生する葉になる。 4月下旬には肢芽

が，発達している葉原基の葉肢に発生する。最上部の葉の葉肢には先端肢芽が，中間部には中

間肢芽が分化する。

頂芽と肢芽の茎頂は5月中旬から 7月上旬にかけて芽鱗原基を発生し， 7月中旬から 10月

中旬にかけては葉原基を発生する。 7月中旬からは，茎頂の髄状分裂組織と周辺分裂組織とに

よって，将来の髄と皮層とが分化される。 10月下旬には茎頂における分裂活動を観察できな

い。そして，完全な冬芽が形成される。従って， トドマツの冬芽は KOZLOWSKIの言う「前年

形成型シュート」である。前年形成型シュートは1年に一つの伸長時期を持っている。それゆ

え，シュートはI型の生長をする。

3. 栄養芽茎頂の年生長周期は KORODYの言う 3相に区分される。休止期，第1生長期，

第2生長期である。休止期は 10月下旬から 3月下旬まで続き， 茎頂における細胞分裂は認め

られない。第1生長期は4月上旬から 7月上旬まで続き，芽鱗原基が形成される。第2生長期

は7月中旬から 10月中旬まで続き，葉原基が形成される。
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Summary 

In the present paper the author intends to c1arify the relation between the shoot growth 

pattern and the formation type of vegetative winter buds， on a viewpoint of the development 
of the annual growth cycle of the shoot apex in Abies sachalinensis MAST. 
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Plant materials used in this investigation were coIIected from 7， 8， 9-year-old seedlings 

which were planted in the nursery of CoIIege Experiment Forests of Hokkaido University， 
Sapporo， Japan. lt is situated in lat. 430N. and long. 1410E. and on 15 meters above sea level. 
ColIections were made from October 1975 to December 1977. 

The resuts are as follows. 

1. Vegetative winter buds begin to elongate in mid April. Cell divisions at the basal 

region of the future pith and cortex in the bud appear as the sign of shoot elongation (Photo. 

5). Shoots elongate markedly from mid May to late June and reach the maximum size in 

late July (Fig. 1). Accordingly， the shoot growth pattern belongs to“the type 1" proposed 
by NAGATA1Tl. 

2. Each leaf primordium in the bud develops into a mature leaf on extended shoots. ln 

late April， primordia ofaxiIIary buds are initiated at axils of developing leaf primordia (Photo. 
12). Primordia of distal axiIIary buds differentiate at the axil of the uppermost leaf (Photo. 

13. and intermediate axilIary buds differentiate at the axil of leaves on intermediate zones 

of a shoot (Photo. 14). 

Shoot apices of terminal buds and distal axiIIary buds initiate scale primordia from mid 

May to earIy July (Photo. 20， 21， 22， 23， 24， Fig. 4). And they initiate leaf primordia from 
mid July to mid October (Photo. 25， 26， 27， 28， 29， 30. Fig. 4). And during latter period， 
the future pith and cortex are di妊erentiatedby cell divisions in the pith rib meristem and 

peripheral meristem of the shoot apex. No ceII division in the shoot apex is visible in late 

October (Fig. 2). And winter buds are completely formed. So the type of the shoot of A. 

sachalinensis is identified as“preformed shoots" classified by KOZLOWSKI14). 

Preformed shoots have a single period of annual shoot elongation. Therefore， the shoot 
growth of A. sachalinensis reveals “the type 1". 

3. The annual growth cycle of the vegetative bud has 3 growth phases proposed by 

KORODy1l>. The rest phase lasts from late October to late March， and during this period no 
cell division is visible in the shoot apex. The first growth phase lasts from earIy April to 

earIy July， and during this period scale primordia are initiated. The second growth phase lasts 
from mid July to mid October， and during this period leaf primordia are initiated. 


