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第1章　緒論

1．1　はじめに

　樹木は通水要素により根から吸収した水と無機養分を樹冠の葉まで移動させる．

樹種によって樹高はさまざまであるが，センペルセコイァ（Sequoia

sempervirens（laMb．）Endlicher；注1）ではその樹高は最大で120mにも達

する（Hora，1981）．大きな樹高をもつ樹木は，他の植物と比較して光条件で

は競合的優位性をもつことになる．しかしながら，樹高の増大は同時に，重力に

よる水ストレスの増加を引き起こす．樹高100mの樹木の樹冠においては

0．9MPa以上の張力が通水系にかかっていると試算されている（Steudle，1995）．

　樹木はこのような水ストレスに耐えながらも，根から吸収した水を樹冠の葉に

まで運び蒸散と光合成を行うが，このような重力に抗しての長距離にわたる水の

移動メカニズムについての説としてこれまで凝集力説が広く受け入れられている

（DiXon　and　Joly，1894；Dixon，1914）．凝集力説は一般に水ポテンシャルを

用いて説明される（Slatyer　and　Taylor，1960）．水ポテンシャル（ψ）は，純

水の化学ポテンシャル（μo）を基準とし、その基準と任意の相あるいは系の水

の化学ポテンシャル（μ）との差を水の部分モル容量（V）で除した値である（増

田，1977；森川と佐藤，1978）．

　　　　　　　　　　　　　　th＝　（nc’nc　o）　／V

　水の移動は水ポテンシャルの高い相から低い相へ向かって起こる．凝集力説で

は，樹木の通水系の水が凝集力により根から葉まで連続した水柱になっているこ

とを前提にしている．まず葉の蒸散により葉内の水ポテンシャルが低下すると木

部の水ポテンシャルとの間に差が生じ，木部の水が葉に移動する．続いて木部に

負圧（注2）が生じてそこでの水ポテンシャルが低下する．この低下が次々に下

1
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方へと伝わって根の組織からの水の移動を引き起こし，根の水ポテンシャルが低

下する．最終的には土壌の水ポテンシャルと根の水ポテンシャルの間に差が生じ

て土壌から根への吸水が起こると考えられている．

　このように樹木の通水系は蒸散時には負圧になっていると一般には考えられ

ている．しかしながら，いくつかの樹種においては木部に正圧が測定される場合

があることが報告されている．つる性木本植物のブドウ属（Vitis）の数種と

7etracera属の数種では木部の圧力が正になることが報告されている

（Scholander　et　al．，　1955，　1957；Scholander，　1958；Ewers　et　al．，　1997）　．

Sperry　et　a　1．（1987）はうブルスカブドウ（▽：il’tis　labrusca　L．）とりバリアブド

ウ（Vitis　riparia　Michaux）では開葉前の木部に10～100kPaの膨圧が測定され

たと報告している．しかし，すべてのつる性木本植物の木部に正圧が測定される

わけではない（Ewers　et　a1．，1997）．広葉樹においてはカバノキ属（Betula）

やカエデ属（Acer）で開言前の春期に木部に正圧が記録されたことが報告され

ている（Merwin　and　Lyon，1909；Kramer　and　Kozlowski，1960；Sperry，

1993；Sperry　et　al．，1994；Hacke　and　Sauter，1996a）．しかし，これまで

に木本植物で報告されている木部の正圧は，ラブルスカブドウでは最大約

0．4MPa（Scholander　et　a1．，1955），オクシデントカンバ（Be加1a　occfden励s

H∞k．）では最大約120kPa　（Sperry　et　a1．，1994）などであり，樹種によっ

ては地上高100m以上にもなる樹冠にまで水が移動する要因とは考えられてお

らず，水分通導（注3）はおもに蒸散により行われるとされている（Kramer，

1939；　Greenidge，　1957a；　Kozlows　ki，　1961）　．

　樹木の水分通導の仕組みを説明するために，樹幹の通水系を葉と根を繋いで

水を運ぶ管とみなして説明を行ってきたが，樹幹の水分通導の経路は樹種により

さまざまである（Greenigde，1957b）．樹木における水分通導の経路は，広葉

2
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樹では道管が，針葉樹では仮道管がおもなものとして考えられている

（Zimmermann　and　Brown，1971；Zinrmermann，1983）．広葉樹と針葉鮒

のいずれにおいても，樹幹のすべての通水系で水分通導を行っているわけではな

い．これまでの研究から，温帯に生育する落葉散孔材樹木（以下二巴材樹木と略

記する）や針葉樹では辺材の外層部から内層部にかけての広い範囲（注4）の通

水系で水分通導が行われており，温帯に生育する落葉環孔材樹木（以下環孔材樹

木と略記する）では，当年に形成された孔圏道管（以下当年の孔圏道管または当

年孔圏道管と略記する）でおもに水分通導を行っていると考えられている

（Greenidge，　1957b　；　KQzlowski　and　Winget，　1963　；　Chaney　and　KQzlows　ki，

1977；E皿more　and　Ewers，1986）．このことは樹木が枯死する以前に通水系

に水分通導機能障害が起きることを意味する．

　樹木において通水系に水分通導機能障害が起きることを“エンボリズム”と

いい，その原因としては“キャビテーション”が考えられている．Milburn（1991）

はキャビテーションとは“植物体内の水分（おもに樹液）中での空洞の形成”で

あるとしているが，本論文では樹木の水分通導に関して論じており，“水で満た

されていた通水要素内こうの一部または全部を占有する空隙の形成”をキャビテ

ーションと定義する．

　キャビテーションが樹木の通水系に起こる原因として水ストレスと木部の凍

結が考えられている（Tyree　and　Sperry，1989；Sperry，1993）．水ストレス

によるキャビテーションのメカニズムとしては，過度の水ストレスが水で満たさ

れている通水系に加わると気体で満たされた隣接細胞の内こうから壁孔門を介し

て通水系に気体が侵入し，この気体が通水系内の張力により拡大してキャビテー

ションが起きるという仮説が考えられている（Zimmermann，1983；Sperry　and

Tyree，1988）．一方，木部の凍結によるキャビテーションのメカニズムとして

3
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は，通水系内の水に溶解していた気体が，水が凍結する際に気体の水に対する溶

解度と氷に対する溶解度の違いにより気泡として氷中に形成され，氷の融解時ま

たは融解後に気泡が残存したままの状態で通水系内に張力が働くと，この気泡が

拡大してキャビテーションが起きるという仮説が考えられている（TYree　and

Sperry，　1989　；　Sperry，　1993）　．

　樹木におけるキャビテーションはこのように水ストレスと木部の凍結で起き

ると考えられているが，病原線虫の感染により障害を受けた樹木の木部でもキャ

ビテーションが起きる．例えば，クロマツ（Piηus　th　un　bergfi’Parlatore）やア

カマツ（Pin　us　densiflora　Sieb．　et　Zucc．）におけるマツノザイセンチュウ病に

よる枯死の直接的な原因は，仮道管にキャビテーションが起きることによるとさ

れている（lkeda　and　Suzaki，1984a；Kuroda　et　a1．，1988；黒田ら，1991）．

そのメカニズムとしては，マツノザイセンチュウの侵入により放射柔細胞の代謝

が異常になり，疎水・揮発性物質が生成されてキャビテーションが誘発され，水

分通導機能障害が起きることが考えられている（Kuroda　et　a1．，1988；Kuroda，

1990，1991；黒田，1990a，b）．

　樹木はこのようにキャビテーションによる水分通導機能障害の危険に常にさ

らされながらも，針葉樹や散孔材樹木では辺材の外層部から内層部の広い範囲の

仮道管と道管で，環孔材樹木ではおもに当年の孔圏道管でそれぞれ水分通導を行

っていると考えられている．樹木における水分通導のメカニズムに関する研究は

樹木生理学のみならず樹木病理学の学問分野においても極めて重要であり，これ

までに多くの研究成果が報告されている．

　以下に，水分通導に関与している道管や仮道管の年輪内での部位の特定，樹

液流速度の測定，通水系の水ポテンシャルの測定，キャビテーションと水分通導

機能障害の程度の測定，に関するこれまでの研究とその問題点について述べる．

4
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　　　1

1．2　これまでの研究と問題点

　樹木の水分通導に関与している通水系を観察する方法として染料注入法がお

もに用いられてきた（Greenidge，1957b；Kozlowski　and　Winget，1963；

Chaney　and　KQzlowski，1977）．これは開門時に蒸散により負圧になっている

通水系に染料を吸引させ，その染料上昇部位を観察することによって水分通導を

行っている通水系を特定する方法である．

　Greenidge（1957b）は，バルサミフェラヤマナラシ（Pop　Ulus　balsam1’fera　L．），

ルテアカンバ（Betula　lutea　Michaux），アメリカアサダ（Ostrya　virgmiana

（Mill．）K．　Koch），アメリカブナ（Fagus　grandifolia　Ehrhart），ルブラム

カエデ（Acer　rubrum　L．），アメリカトネリコ（Frax］［nus　americana　L．），

アメリカニレ（しηimus　amen’cana　L．），グラウカトウヒ（Plcea　glauca（Moench）

Voss）の立木の木部に染料を注入し（以下立木染色法と略記する），染料注入

部より樹軸方向上部での木部の染色を観察している．その結果，すべての樹種で

染料の上昇が見られ，環孔材樹木で辺材外層部での染料の上昇が観察されたとし

ている．KQzlowski　and　Winget（1963）　はレジノーーサマツ（．Piηus　resinαsa

Aiton），ストローブマツ（P加us　strobus　L），バンクシアナマツ（Pfnus

banksiana　Lambert），カナダツガ（7suga　canadensis（L）Carribre），マ

クロカルパナラ（Quercus　macrocarpa　Michaux），アルバナラ（Quercus　alba

L），アメリカヤマナラシ（Pop　Ulus　trem　uloides　Michaux），グランディデ

ンタータヤマナラシ（Popαlus　grandidentata　Michaux），パピリフェラカン

バ（Betula　papyn’fera　Marshall），サトウカエデ（Acer　saccharum　Marshall）

を用いて立木染色法による観察を行い，マクロカルパナラとアルバナラではおも

に樹皮側より数えて1，2年輪目に染料の上昇がみられ，そのほかの樹種では辺

材の外層部から内層部にかけての広い範囲で染料の上昇が観察されたと報告して
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いる．また，アメリカトネリコとサトウカエデの3年生の苗木を用いて立木染

色法により観察したところ，アメリカトネリコは当年の孔門道管におもに染料の

上昇が観察されたのに対して，サトウカエデでは樹皮側から数えて1，2年尽目

の道管に染料の上昇が観察されたことが報告されている（Chaney　and

Konlowski，　1977）　．

　上述のように，曙町材樹木では当年の木部のとくに孔門道管に染料の上昇が

観察され，散孔材樹木や針葉樹では辺材の外層部から内層部にかけての広い範囲

で染料の上昇が観察されることから，環孔材樹木の水分通導はおもに当年の孔圏

道管で行われ，針葉樹と散孔材＝樹木の水分通導は辺材の外層部から内層部にかけ

ての広い範囲の仮道管と道管でそれぞれ行われると考えられる．しかし，広葉樹

の場合この手法では染色される領域が道管だけに限定されない場合があり，たと

えば髄伴柔組織や道管に隣接する木部繊維に染色が観察されたときに，これらの

柔細胞や木部繊維が水分通導に関与するかどうかを判断することは困難である．

　樹木内部の水の移動速度を明らかにするためにもさまざまな研究が行われて

いる．樹液流速度を測定する試みは，染料注入法を用いても行われ，樹液流速度

はルテアカンバでは約1～5m／h，アメリカニレでは約10～40m／hであると報

告されている（Greenidge，1957b）．そのほかにも，樹幹の辺材に熱線を挿入

して樹液に熱を与え，熱線から熱線より上部に設置したセンサーまでの距離と，

そのセンサーに熱変化が検出されるまでの時間から樹液流速度を求めるヒートパ

ルス法も多く用いられている（Cohoen　et　a1．，1988；Granier　et　a1．，1994；Zang

et　a1．，1996；Borghetti　et　a1．，1998；Wu11schleger　et　a1．，1998）．しかし，

当年の孔圏道管でおもに水分通導を行うと考えられている環孔材樹木では，当年

の孔圏部付近と前年以前の通水系では樹液流速度が異なることが考えられる．ペ

トラエナラ（Quercus　petraea（MattUschka）Lieblein）においては熱線とセ
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ンサーを辺材に挿入する深さによって樹液流速度が変化したという報告もあり

（Granier　et　a1．，1994），正確な樹液流速度測定が困難な場合がある．さらに，

熱線やセンサーを設置するためには木部へのせん孔が必要であるが，せん孔部よ

り通水系に空気が侵入してキャビテーションが起き（Crafts，1939；

Zinrmerma【m　and　Brown，1971），樹液流速度を正確に測定できない可能性

も考えられる．

　樹木の通水系内の水ポテンシャルを測定する方法としては，これまでプレッ

シャーチャンバー法（Scholander　et　al．，1965）がおもに用いられている．試料

採取時に通水系が負圧になっていた場合に試料の切断面の通水要素の内こうに周

囲の空気が引き込まれる．この空気が引き込まれる程度が立木時の試料の通水系

に作用していた負圧に対応すると仮定し，プレッシャーチャンバー内で試料を加

圧し，試料切断面まで通水要素内こうの水が戻ってきたときの値をその試料の木

部圧ポテンシャルとするものである．この木部圧ポテンシャルは葉の水ポテンシ

ャルと近似する（森川と佐藤，1976；森川と丸山，1987）．プレッシャーチャ

ンバー法は現在まで広く適用されている（森川と佐藤，1976；佐藤と森川，1976；

高橋，1976；佐藤，1977）が，プレッシャーチャンバー法による測定値はプレ

ッシャープローブ法（木部に圧力を測定する微細なパイプ状の針を挿入して通水

系内の圧力を直接的に測定する方法）　（Ballmg　and　Zin　unermann，1990；

Zin　n　nerman　n　et　al．，1995a，　b；Schneider　et　al．，1997）による測定値より低

いことが報告されている（Zimmermann　et　a1．，1995a，　b）．この違いはプレッ

シャーチャンバー法の測定を行うのに要する時間が正確な測定を行うには不十分

であったり，通水要素内こうに粘性物質が存在する場合があるためではないかと

主張している報告もある（Zinrmermann　et　al．，1995c）．

　樹木のキャビテーションはおもにアコースティックエミッション（以下AEと

E

「
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略記する）法を用いて研究されている．AE法は，細胞の内こうに存在している

水柱が何らかの原因で途切れるとこれに伴いAE波が発生することから，試料に

取り付けたAEセンサーでAE波を電気信号に変換して検出するというものであ

る　（Milburn，1970，1973；Tyree　and　Dixon，1983；Tyree　et　a1．，1984a，　b，

1986；池田，1994）．AE法を用いた研究では，供試木に水ストレスを与えた

際にAE波が検出されることから，水ストレスによるキャビテーションを測定で

きるとしている（Crombie　e　t　a1．，1985；Tyree　and　Dixon，1986；Milbum，1991，

1993；Jackson　et　a1．，1995；Jackson　and　Grace，1996）．しかし，　AE法で

は水分通導に関与していない組織の内こうの水柱が途切れたときに発生するAE

波も検出されるという指摘もある（Sperry　et　a1。，1988a；Jackson　and　Grace，

1996）　．

　水分通導機能障害の程度を定量的に調べる方法としてはおもに木部の透水度

（本論文においてはhydraulic　conductivityを透水度と表記する）を測定する

ことが行われてきた．木部の透水度を表すために用いられる用語は研究者により

まちまちであり，Pee1（1965）はspedfic　conductivityという言葉を用い，　Heine

（1971）やIkeda　and　Suzald（1984b）はrelative　conductivityという言葉

を用いているが，いずれにせよ採取した試料の両端に圧力差を生じさせて水溶液

を試料に透過させ，経過時間，流量，試料横断面積，試料長をそれぞれ測定し，

木部の透水度（k）を次式より求めている．

　　　　　　　　　　　　　　　k　一　VLn　／taP

（▽：透過した水溶液の流量，L：試料長，η：透過した水溶液の粘度，　t：経過

時間，a：試料横断面積，　P：圧力差）

　しかし，透水度の値は同一試料で測定を繰り返すたびに次第に低下すること

が報告されており（Pee1，1965），正確な木部の透水度を測定することには問題

8

畿
．羅灘灘羅灘灘i繕繊欝響灘翻灘灘灘　畿’



t訟v　，

があった・近年になって，Sperry　et　a1．（1988b）は透水度の値が低下するのは

道管中に細菌が増殖するためであるとして，シュウ酸水溶液やホルムアルデヒド

水溶液などの細菌の増殖をおさえる水溶液を用いることにより厳密な測定が可能

であるとしている．さらに，これらの水溶液を通水系内の気体が十分に溶解する

と考えられる高い圧力で試料に透過させた後に測定した透水度を最大値とし，木

部の透水度をこの最大値に対する割合で示した（以下この手法を透水度法と略記

する）．

　透水度法は現在まで広く適用されており（Sperry　et　a1．，1987；Tyree　and

Dixon，1986），サトウカエデやヨーロッパブナ（Fag　us　sylva　tica　L．）では冬

期に透水度が低下することが報告されている（Sperry　et　a1．，1988c；Mag：nani

and　Borghetti，1995）．透水度が冬期間に低下することは多くの樹種で報告さ

れているが，低下の程度は針葉樹よりも広葉樹が大きいという報告がある．

Sperry（1993）は，コーディフォリアカンバ（BetUla　cor（fifok’a（Reg．）Fern．），

アメリカブナ，バルサムモミ，ルーペンストウヒ（Picea　rubens　Sargent）の

透水度の季節変化を調べ，2月上旬から5月上旬にかけての広葉樹の透水度が最

大値から60～84％低下していたのに対して，針葉樹の透水度が最大値から15～

60％低下したとしている．さらにSperry　et　al．（1994）は，冬期間にガンベリ

ナラ（Quercus　gambelii　Nutt．），オクシデントカンバ，バルサミフェラヤマ

ナラシでは透水度が低下したが，ラシオカルパモミ（Abies　lasiocarpa

（Hooker）Nutta皿），ラリシナカラマツ（Larlx　larゴ。加a（Duroi）K．　Koch），

グラウカトウヒでは広葉＝樹と比較して透水度の低下が小さかったとしている．広

葉樹のなかでもヨーロッパヤチダモ（Fτax加us　excelsゴor　L），ガンベリナラ，

ペトラエナラ，ブベセンスナラ（Quercus　pubescens　Willd。），ロブルナラ

（Quercus　rob　ur　L），バルサミフェラヤマナラシでは，秋期から冬期にかけ
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ての気温が零度を最初に下回った後に透水度が著しく低下したことが報告されて

いる（Cochard　and　Tyree，1990；Cochard　et　a1．，1992；Sperry　and　Sullivan，

1992；Sperry　et　a1．，1994；Hacke　and　Sauter　1996a）．また，　LoGuUo　and

SaUeo（1993）はイレクスナラ（Quercus　flex　L．）の木部を人工的に凍結させ

ると透水度が低下すると報告している．

　樹木に水ストレスを与えた時の木部の水分通導の変化についても透水度を測定

することにより研究されており，広葉樹と針葉樹のどちらにおいても水ストレス

を与えると透水度が低下することが報告されている（TYree　and　Dixon，1986；

Sperry　et　al．，　1988a　；　Lo（｝ullo　and　Salleo，　1991　；TYree　et　al．，　1992　；　Kolb　and

Davis，　1994；Higgs　and　Wood，　1995；TYree　and　Cochard，　1996；Hacke　and

Sauter，　1996b；Kav　ariagh　and　Zaerr，　1997；Langan　et　al．，　1997；Tsuda　and

Tyree，1997）．このように透水度の測定は，木部の水分通導が季節，凍結スト

レス，水ストレスによりどのように変化するのかを定量的に明らかにすることが

できる．

　これまで述べてきたように，樹木の水分通導はおもに樹液流速度，木部圧ポ

テンシャル，AE波，透水度を測定することにより定量的に研究されてきた．こ

れらの研究により樹木の水分通導には日変化や季節変化があり，木部の凍結や水

ストレスによっても水分通導に変化があることが明らかになってきている．さら

に，立木染色法による研究からも，水分通導に関与する通水系は樹種によってさ

まざまであり，すべての通水系が水分通導を行うのではなく，通水系は樹木が枯

死する以前に水分通導機能障害を起こす場合があることも明らかになっている．

しかし，従来の手法で明らかにされた水分通導の変化は，木部全体での変化を測

定したものであり，個々の通水系が水分通導を行っているのか，それとも水分通

導機能障害を起こしているのかを必ずしも明らかにしていない．また，水分通導
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機能障害は通水系の水中に気泡が形成され，この気泡が拡大して起きるとこれま

で考えられているが，立木の内部でこのような現象が起きているのかについても

未だ明確には解明されていない．加えて，水分通導機能障害が起きている通水系

内の水の量や存在領域は明らかになっていない．樹木がどのように水分通導を行

い，水分通導を行っている通水系にいつ，どのようにして水分通導機能障害が起

きるのかを解明するためには，木部の水分を直接観察して組織学的な検討を加え

る必要があると考える．そこで本論文では以下のような目的で研究を行った．

1．3　本論文の目的

　広葉樹の環流材樹木と散孔材樹木では水分通導を行う木部の範囲が異なり，陽

平材樹木では辺材の外層部から内層部にかけての広い範囲の道管で，環堵材樹木

では当年の孔門道管でおもに水分通導が行われると考えられている（Chaney

and　KQzlowski，1977；EUmore　and　Ewers，1986）．したがって，西堺材樹

木では子中道管は形成完了後1年以内に水分通導機能障害を起こし再び回復す

ることがないと考えられている．広葉樹の水分通導の季節変化と水分通導機能障

害を組織学的に研究するためには，1年の期間に水分通導機能障害を確実に起こ

すと考えられる孔圏道管をもつ環孔材樹木を供試木として用いるのが有効である

と考える．さらに，耳孔材樹木の道管が環孔材樹木のそれと異なり，少なくとも

数年間にわたって水分通導機能を維持できる仕組みについても検討する必要があ

る．

　これらのことを組織学的に検討するためには，まず，樹木内部の水の存在を

立木での状態から変化させずに観察する必要がある．そこで，本研究では立木状

態での木部水分分布を細胞単位で視覚化する手法の検討を第1の目的とした．

　ついで，この手法を用いて環孔材樹木と散孔材樹木における水分通導の季節
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変化と水分通導機能障害の発生について組織学的に検討し，水分通導機能障害の

原因として考えられているキャピテt・・・…ションがどのように進行していくのかを明

らかにすることを第2の目的とした．

　供試木として，木部の凍結とキャビテーションとの関係を検討するため，環

孔材樹木としては冬期間に気温が零度以下になる北海道に生育するヤチダモ

（Frax：in　us　man　dsh　un’ca　var．　japoni’ca　Maxin　toWicz）を用いた．耳孔材樹木

としては同様に北海道に生育するシラカンバ（Betula　pla　typhyLLa　var．プaponfca

Hara）とオノエヤナギ（SaZiX　sachaZl’nensis　Fr．　Schmidt）を用いた．カバノ

キ属の樹木においては開葉前の木部に正圧が測定されたことがこれまでにも報告

されている（MerWin　a：nd　Lyon，1909；Kramer　and　Kozlowski，1960；Sperry，

1993；Hacke　and　Sauter，1996a）が，ヤナギ属ではこれまで報告例がない．

また，シラカンバにおいては開葉前の時期に樹幹からの溢泌現象が報告されてい

る（寺沢，1996）が，オノエヤナギでは報告例がない．以上の点から，両樹種

では開封前の木部における正筆が大きく異なると考えられる．

　本論文は6章で構成されている．第1章の緒論に引き続き，第2章では，環

孔材＝樹木であるヤチダモを用いて，低温走査電子顕微鏡（以下Cryo－SEMと略

記する）により木部水分分布の観察が可能かどうかを検討した．苗木が蒸散を行

っているとき水分通導を行っている通水系内は負圧になっていると考えられ，試

料採取時に通水系が切断されると，通水町内に周囲の空気が侵入して立木時の水

分状態が変化してしまう可能性が指摘されていた（Crafts，1939；Z㎞e㎜

and　Brown，1971）。そこで立木状態での試料の固定法の検討を行った．同時

に，プレッシャーチャンバー法を用いて木部圧ポテンシャルを測定し，採取時の

木部の水ポテンシャルと試料採取法との関連を検討した．さらにCryo－SEMの

補助的な手段として立木染色法を用いることにより，水分通導に関与している通
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水系が特定できるかどうかを検討した．

　第3章では，第2章で検討された試料採取法および観察法に基づき，環孔材

樹木であるヤチダモ（15年生）の木部水分分布の季節変化をCryo－SEMで観

察した．また，15年生ヤチダモで当年の孔圏道管にキャビテーションが起きた

と考えられた秋期から冬期にかけて，3，4年生ヤチダモを用いて同様に木部水

分分布の変化をCryo－SEMで観察した．これらのCryσ一SEMによる観察結果

をもとに，水分通導に関与している通水系を明らかにするため立木染色法による

観察を行った．

　第4章においては，第2章で開発された試料採取法および観察法に基づき，

散孔材樹木であるシラカンバとオノエヤナギの枝を用いて木部水分分布の季節変

化をCryo－SEMで観i察した．また，婁孔材樹木では水分通導が辺材の外層部か

ら内層部にかけての広い範囲の道管で行われると考えられている（Kramer　and

Kozlowsld，1960；Kozlows　ki　and　Winget，1963）ため，10～16年生のシラ

カンバの樹幹を用いて辺材の外層部から内層部にかけての木部水分分布の変化を

Cryo一一SEMにより観察した．さらに，夏期にシラカンバの樹幹を用いて立木染

色法により水分通導に関与している通水系を検討した．

　第5章では，第3章でヤチダモにおける自然条件下でのキャビテーションが

木部の凍結に起因することが考えられたため，4年生ヤチダモを用いて人工的に

凍結・融解処理を施し，凍結・融：解過程での木部水分分布の変化をCryo－SEM

を用いて観察し，ヤチダモの当年の孔圏道管におけるキャビテーションの進行過

程について検討した．同時に，凍結ストレスを人工的に回避させた場合の3，4

年半ヤチダモの木部水分分布の変化も検討した．さらに，凍結・融解過程で当年

の孔圏道管の内こうの水がどこに移動するのかを特定するため，蛍光染料を3，

4年生ヤチダモの当年の孔圏道管に吸引させた試料に凍結・融解処理を施し，共
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　　　旨

　　　1

焦点レーザ走査顕微鏡（以下CLSMと略記する）法により観察した．

　第6章では，以上の知見をまとめ，本論文で用いたCryo－SEMによる木部水

分分布の観察法の有効性と問題点について検討し，ヤチダモ，シラカンバ，オノ

エヤナギにおける水分通導と水分通導機能障害に関する総合考察を行った．

注1）

注2）

注3）

注4）

　本論文での和名と学名の記載については“北海道の樹種とその学名（北

方林業会，1981）”に記されている標準和名と学名を適：饗した．“北海

道の樹種とその学名”に記載されていない外来樹種の和名は，学名のう

ち種名または変種名をそのまま読んで，これに“新日本植物門田花篇（大

井，1983）”および“原色日本植物図鑑木本編（1）・（H）　（北村と

村田，1971，1979）”に記されている標準属名をつづけて和名とした．

　しかし，文献を引用する際に“北海道の樹種とその学名”，“新日本

植物誌顕三階”，“原色日本植物図鑑木本編（1）・（ll）”のいずれ

にも属名の標準和名が記載されていない植物種もあった．その場合には

引用文献に記載されていた学名のみをそのまま記載した．

　本論文では大気圧を基準とし，大気圧より正の圧力を正圧，大気圧よ

り負の圧力を負圧と記載した．

　本論文では木部の水分通導に限定して論じており，木部における水分

通導を“水分通導”と記載した．

　本論文では辺材の樹皮に近い部分を辺材の外層部，辺材の髄に近い部

分を辺材の内層部とした．
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第2章　Cryo－SEMによる木部水分分布の観察法

2ユ　はじめに

　樹木において水分通導を行っている通水系を特定する試みはこれまで数多く

なされてきた．樹幹の木部において水分通導に関与している部位を明らかにす

る方法としてはこれまで立木染色法が多く用いられている（Greenidge，

1957b　；　Kozlowski　and　Winget，　1963　；　Chaney　and　Kozlowski，　1977）　．

供試木に注入する染料の種類は研究者によって異なり，Greenidge（1957b）

やKozlowski　and　Winget（1963）は酸性フクシンを，　Chaney　and　Kozlowski

（1977）は塩基性フクシンを用いているが，いずれの染料を用いても通水系に

染料の上昇が観察されている．これらの報告は，散孔材樹木や針葉樹では辺材

の外層部から内層部にかけての広い範囲に染料の上昇が観察されるのに対して，

環孔材樹木ではおもに当年の木部に染料の上昇が観察されるという点では一致

している．しかし，立木染色法は木部における染料の局在を観察する方法であ

り，立木の通水所内の水の移動を直接観察する方法ではない．広葉樹に染料注

入を行った際に道管以外にも，柔細胞や木部繊維にも染色が観察されることが

ある．この時，染色された柔細胞や木部繊維は水分通導を行っていたのか，そ

れとも道管からの染料の拡散により染色されたのかを区別することは難しい．

多くの研究者は染料の上昇を道管に限って記述しているが，萌芽枝の元ロを1％

サフラニン水溶液に浸した実験の結果から樹種によっては繊維状細胞も水分通

導に関与しているものがあるという報告もある（宮田と佐伯，1984）．

　樹幹内部の水分の分布や量的な変動を把握する試みとしては，採取した試料

の生材重量と全乾重量または飽水時の重量から含水率を算出して，採取部位や

採取時期の違いによる含水率の変動を調べる研究がおもに行われている（Clark
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and　Gibbs，1957；Gibbs，1958；Kαzlowski，1958；矢沢，1960，1964；矢沢

ら，1963；Yazawa　et　a1。，1965；Yazawa　and　Ishida，1965a）．季節別に採

取した円盤をブロックに分割し，それぞれのブロックの含水率を測定する方法

により，いくつかの樹種では辺材の含水率に季節変化があることが報告されて

いる（Clark　and　Gibbs，1957；Gibbs，1958）．また，一部の樹種の含水率に

ついて，樹幹内での辺・心材および地上高による違い（矢沢，1960，1964；

矢沢ら，1963）や，辺・心材別および地上高論の季節変化が報告されている

（Yazawa　and　Ishida，1965a；内海，1994）．さらに，木部内での水の局在を

調べるために，木部を放射方向に連続的に250～500μm厚の薄片に細かく分

割して含水率の変化を調べている報告もある（Yazawa　and　Ishida，1965b）．

しかし，これらの手法では細胞レベルでの水の局在を知ることは困難である．

　木部内の細胞に含まれる水を視覚化しようとする試みはこれまでにも行われ

ており，Wiegand（1906）はカエデ属の数樹種の木部の冬の試料から水中ま

たは油中で剃刀を用いて切片を作製し光学顕微鏡で観察している．その結果，

道管の内こうには水が存在し，木部繊維の内こうにはほとんど水が存在してい

なかったと報告している．Sucoff（1969）は冬期間の気温が一19℃まで低下し

た日に採取したストローブマツとバンクシアナマツにおいて，16μm厚の板目

面の凍結切片を作製し氷点下の戸外で光学顕微鏡により観察したところ，内こ・

うに気泡を含む仮道管が観察されたと報告している．また100～150μm厚の

切片を用いてカンノンチク（Rhapis　excelsa　（Thunb．）Henry）の葉柄の道

管や，一二イヒバ（7huja　occidentaZ2’s　L）の仮道管の内こうに存在する水の

観察もこれまでに行われている（Sperry，1985，1986；Lewis　et　a1．，1994；

LeWis　and　Berg，1996）．また，　Zimme一（1965，1983）はドライアイ

スを用いて供試木を立木状：態で凍結した後に切断し，剃刀で平滑に仕上げた木
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部表面を実体顕微鏡で観察することにより，大概の道管の内こうに氷の存在が

確認できたことを報告している．

　草本植物においては核磁気共鳴（以下NMRと略記する）顕微鏡法を用いて

葉がついている状態で木部の水分分布を観察する試みも行われている（Xia　et

a1．，1993；Bentrup，1996；Kuchenbrod　et　a1．，1996）．しかし，凍：結切片

を光学顕微鏡で観察する手法は樹種によっては試料作製が困難であると報告さ

れており（Sucoff，1969），また，実体顕微鏡やNMR顕微鏡を用いた観察で

は小径の道管や木部繊維の内こうの水の存在状態を把握することは難しい．

　軟X線写真法は，木部内の水の局在を広い範囲にわたって観察できる方法で

あり（石田ら，1967；今と深沢，1985；李ら，1985；Sano　et　a1．，1995，佐野，

1996），木部水分分布の季節変化を観察することも可能である（内海ら，1994）．

しかし，軟X線写真観察法では黒い遮光紙の袋に入れたフィルムの上に試料を

のせて撮影を行い，このフィルムを引き延ばして印画紙に焼き付けて観察を行

うため，細胞内こうの水の存在状態が観察できる程度の十分な拡大倍率が得ら

れない．また，この手法では約2㎜厚（内海ら，1994）の翻片を作製して

観察を行うため，試料作製時にとくに大半の道管の内こうから水が消失してし

まう可能性がある．

　これらの手法に比べて，Cryo一一SEM法は生材試料を凍結固定した後に試料を

凍結状態のままで観察する方法であることから、試料中の水分を氷の状態で観

察でき，材中の水分の局在を電子顕微鏡レベルで可視化するのに適した方法で

ある（Ohtani　and　Fujikawa，1990；佐野ら，1993；Sano　et　a1．，1995；佐野

と藤川，1995；佐野，1996），しかし，Cryo－SEM法を用いた観察においても

試料の採取法および作製法を考慮しないと立木の水分状態を把握することが困

難になる．通常Cryo－SEMによる観察では試料を凍結状態で割卜して観察す
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る方法（凍結割断法）が用いられている（Fujikawa　et　a1．，1988；藤川ら，1989；

黒田，1998）が，この手法ではとくに木ロ面の観i察を行う場合に木材組織や氷

晶の破片が割断面の大部分の領域を覆ってしまうことがある（佐野と藤川，

1995）．これに対して，佐野ら（1993）によって開発された凍結状態のまま

スライディングミクロトームを用いて試料の表面を切削する凍結切削法では，

木口面の観察においても細胞の輪郭やその内こうの水の状態を試料内の広い範

囲にわたって判別できる（Sano　et　a1．，1995；佐野と藤川，1995；佐野，1996）．

　本論文では，木部の細胞内こうの水分状態を広い範囲にわたって把握する必

要があり，凍結切削法を用いて試料を作製した．本章では，この手法による

Cryo一・SEMの利点と欠点について検討した．また，蒸散を行っている供試木よ

り試料を採取する場合，切断された通水系に周囲の空気が侵入して立木時の水

分状態から変化してしまう可能性が指摘されており（Crafts，1939；

Zimmermanii　and　Brown，1971），立木の木部水分分布からの変化の少ない

試料採取法を検討した．また，試料採取時にプレッシャーチャンバー法を用い

て木部圧ポテンシャルを測定し，木部内の水ポテンシャルと試料採取法との対

応を検討した．さらにCryo－SEM法では木部に存在する水分が水分通導に関

与しているのかどうかを特定することは出来ないため，Cryo－SEM法の補助的

な手段として立木染色法を併用することによって水分通導に関与している通水

系が特定できるかどうかについても検討した．

2．2　実験方法

2．2．1　供試木

　北海道大学農学部附属中川地方演習林204林班に植栽されていた樹高約8m，

胸高直径約8cmの15年生のヤチダモおよび北海道大学農学部附属演習林苗畑
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（札幌）に植栽されていた樹高約2m，地上高80cmの部位での直径約2cmの

4年生のヤチダモを供試木として用いた．

2．2．2Cryo－SEM法

1）　試料採取方法

　15年生のヤチダモを供試木として以下の3種類の試料採取法を検討した．

　第一に，林地で踏歌を用いて前処理無しに供試木を伐採し，胸高部を含む1

m長の丸太に分割して両切断面にワセリンを塗布した後，アルミホイルで包み

ビニールテープで固定して防水処理をした．この丸太を約6時間後に冷凍室内

（一20℃）に入れ，丸太中の水分を凍結させ，保存した．これを低温室凍結法

とした．

　第二に，低温室凍結法と同様に試料を伐採し，直ちに弓鋸を用いて胸高部か

ら約2cm厚の円盤を切り取り，錠を用いて最外数年輪を含むように割眠した．

割卜した試料を速やかにサンプル瓶内の液体窒素（一196℃）中に入れて凍結さ

せ，液体窒素温度で保存した．これを液体窒素凍結法とした．

　第三に，直径30cmのプラスチック製の漏斗の一端をカッターで切り裂き，

この漏斗で供試木を取り囲み，漏斗の下端を胸高部の樹幹に密着させた後，カ

ッターで切り裂いた部分が重ね合うようにして巻き込み，液が漏れないように

漏斗の側面をガムテープで固定した．つぎに，下方向に液が漏れないように漏

斗の下端に工作用紙粘土を詰めて漏斗と樹幹の間隙を埋めた．最後に漏斗の外

側からガムテープを巻いて補強して液漏れを防ぎ，漏斗による液溜を完成させ

た．この液溜に液体窒素を注いで10分間樹幹が液体窒素と接触するようにし

て立木状態で凍結させた．15年生の別の供試木の辺材内層部まで熱電対を挿入

し，立木状態で液体窒素を用いて凍結させたところ10分以内に辺材内層部の
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温度は一10℃以下になった．この温度は木部のアポブラストの水が凍結すると

考えられている温度よりも低い（黒田，1998）．供試木を凍結部位より下部か

ら弓鋸を用いて伐採した．直ちに手鋸を用いて凍結部位から約2cm厚の円盤

を切り取り，錠を用いて外側数年輪を含むように割断した．割断した試料を林

地において速やかに液体窒素の入ったサンプル瓶に入れ，液体窒素温度で凍結

させ，保存した．これを立木液体窒素凍結法とした．

　以上の試料採取法の模式図をFig．2．1に示す．

2）　水ポテンシャルの測定と試料採取

　木部の水ポテンシャル低下時（日中）と木部の水ポテンシャル上昇時（夜間）

における試料採取法の検討を行った．

　1998年の10月に4年生のヤチダモを地上旧約50cmの部位で伐採し，速や

かに液体窒素の入ったサンプル瓶に伐採部位を5分間入れ，急速凍結させた．

試料をサンプル瓶から取り出し，手鋸を用いて凍結部位から約15cm長の樹幹

を切断し，再び液体窒素の入ったサンプル瓶に入れ，液体窒素温度で凍結保存

した．これを液体窒素凍結法による試料採取とした．

　直径15cmのプラスチック製の漏斗を使い，15年生ヤチダモにおける立木

液体窒素凍結法と同様に処置して液溜を供試木の樹幹に取り付けた．この液溜

に5分間樹幹が液体窒素に接触するようにして立木状態で凍結させ，供試木を

凍結部位より下部から手下を用いて伐採した．凍結部位から約15cm長の樹幹

を手鋸を用いて切断し，林地において速やかに液体窒素の入ったサンプル瓶に

入れ凍結保存した．これを立木液体窒素凍：結法による試料採取とした．

　Cryo－SEM観察のための試料採取後，それぞれの供試木から各3枚の葉をカ

ッターを用いて採取し，黒色のビニール袋に包んだ後，発泡スチロール製の箱
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・低温室凍結法
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　　供試木を伐採

・液体窒素凍結法
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Fig．2．1　Cryo－SEM用試料採取方法．
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に入れて速やかに研究室に運び，葉柄を剃刀で再切断した後，プレッシャーチ

ャンバー（PMS水ポテンシャル測定装置；盟和商事）に取り付け，木部圧ポテ

ンシャルを測定した．12時と0時にCryo－SEM観察用試料の採取と木部圧ポ

テンシャル測定をそれぞれ行った．

3）　Cryo一一SEM用観i察試料作製および観i察方法

　液体窒素の入ったタンク内で保存していた試料を低温室（一20℃）に移動し，

霜による観察面の汚れを防ぐため，一旦完全に一20℃に温度平衡させた．つい

で試料を観察したい部位を含む約5×5×5mm3のブロックにカッターと剃刀を

用いて整形し，同じ低温室内でブロックの観察面（木口面，板目面，柾目面）

をガラスナイフを装着したウルトラミクロトーム（JB－4　Microtome；SolvaU）

もしくはスチールナイフを装着したスライディングミクロトーム（大和光機工

業）を用いて平滑に仕上げた（佐野ら，1993；Sano　et　a1．，1995；佐野と藤川，

1995；佐野，1996）．その後，試料が動かないようにするために試料ホルダー

内にグリセリンを少量滴下した後，作製したブロックを試料ホルダーに取り付

けてネジで止め，低温室内で液体窒素の入ったサンプルホルダーに入れ，プリ

ーズ・エッチング装置付きのCryo一一SEM（JSM－840Aクライオシステム；日

本電子）に移動した（Fig．2．2）．フリーズエッチング装置内のコールドステ

ージに試料ホルダーを取り付け，霜による観察面の汚れを取り除くため，1×

10－4Pa、一110℃、10分の条件でエッチングを施した後，白金・炭素を真空蒸

着した．Cryo－SEMの試料観察用コールドステー一…ジ（一160℃）に移し，加速

電圧5kV，ワs－t・・キングディスタンス15㎜ないし25㎜で獺および顎撮

影を行った（Fujikawa　et　al．，1988；藤川ら，1989）．
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低温室（一20℃）

　　　　　　　　　　　　　　　0
　　　　　　　　　　　　　　　5mm
・樹幹から円盤を切り出す・ブロックの整形　・観察表面の切削・液体窒素中に移動

Cryo－SEM観察

Fig．2．2　Cryo一・SEM用試料作製法．
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Fig．2．3　立木染色法．
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2．2．3　立木染色法

　供試木として15年生のヤチダモを用いた．Cryo－SEMのための立木液体窒

素凍結法と同様の方法で直径30cmの液溜を供試木の樹幹に取り付けた．この

液溜に約4リットルの染料（0．1％サフラニン水溶液）を満たし，電動式ハンド

ドリルを用いて液面下で樹幹の心材部に達するように直径8mm，深さ約4cm

の注入孔を開けた（Fig．2．3）．1時間もしくは2時間放置して染料を樹幹に

注入した後，供試木を伐採した．染料の上昇した部位まで1mごとに玉切りし

た後に冷凍室（一20℃）に運び保存した．保存試料を注入孔から樹軸方向に0．5m

間隔で切断し，2cm厚の円盤を作製した．円盤の表面をカッターで平滑に仕上

げ，木口面全体の写真撮影をカメラ（F一一4；ニコン）を用いて行った．円盤中

で染料の上昇が肉眼で観察された部位より外側数年輪を含む小ブロックをカッ

ターを用いて取り出した．このブロックの木口面をスチールナイフを装着した

スライディングミクロトームを用いて平滑に仕上げ，接写装置（マルチフォト；

ニコン）により写真撮影を行った．

　染料の注入を1時間または2時間それぞれ1本の供試木に行い，染色部位を

含む樹幹を採取した．

2．3　結果

2．3．1　試料の採取法と作製法

　Cryo－SEMによる観察では観察手法上，水は氷の状態で観察される．本論文

では生きている樹木内部の水を観察することを目的としているので，とくに断

らない場合は木部に存在する氷を水として記述する．

Fig．2．4Aは4年生ヤチダモの凍結切削法により作製した木口面の試料であ

る．写真は当年の孔圏部の一部を示しており，孔圏道管（v）の一部，軸方向
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　　　　は道管を示す．E，立木液体窒素凍結法による8月の当年の孔圏部．　v

　　　　は道管，矢印は凹部を示す．

25

geli

駄詮

，
　
’
　
・
■
　
ヒ
可
　
’
◎
‘

－
「
、
畳
　
」
つ

や
［

骨
－
も
窄
書
p
巳
ノ
噛

過
亀
「
1
盈
一
1
；
」
魯
τ
1
　
苫
工
’
r
鳳
－
畠
－
尋
毒

唇
冒
　
　
お
，

」
垂
響
ナ
・
，
‘
・
一
垂
》
雑
「
一
一
糞
駆
t
｛
，
；
’
」
畢
畜

転

設
押
し
噛
帰
葺
露
誌
、
垂
㌧
即
◎



MiL一一，．．．一

柔細胞（ap），放射柔細胞（rp），木部繊維（f）の輪郭およびそれらの内こ

うが明確に観察される．孔圏道管の内こうは水で満たされているが，木部繊維

の内こうは水で満たされているもの（f）と，水が存在していないもの（アステ

リスク）がそれぞれ見られる．道管と木部繊維の内こうの水は比較的平滑であ

り，エッチング処理により切削面よりも全体が窪んでいることがわかる．これ

に対して単方向柔細胞と放射柔細胞の内こうの原形質には，エッチング処理後

も切削面とほぼ同じ高さの部分（矢印）と切削面より窪んでいる部分があるこ

とがわかる．以下，本論文でのCryo－SEMによる結果はすべて凍結切削法を

用いて試料を作製し観察したものである．

　観察試料には試料作製時に生じたと考えられる付着物が観察面上に存在した．

Fig．2．4Bは4年生ヤチダモの形成層帯（ca）付近の木口面である．観察面全

体に直径約0．5μmの粒子状の付着物が見られる（小矢印）．また形成層帯に

は長さ約10μmの比較的大きな付着物が見られる（大矢印）．

　Cryo－SEM観i察のための試料の採取法として低温室凍結法，液体窒素凍結法，

立木液体窒素凍結法の3手法を検討した．低温室凍結法を用いて作製した5月

の15年生の試料について当年および前年木部の木口面観察を行ったところ，

当年の木部に形成中の木部繊維，柔細胞，国恥道管が観察された．形成中の木

部繊維と柔細胞の内こうには原形質が見られた（Fig．2．4c）．当年の分化中の

木部には氷晶析出による組織の変形や破壊がみられた（Fig．2．4C，アステリス

ク）．

　液体窒素凍結法を用いて作製した8月の15年生の試料について木口面観察

を行ったところ，当年の孔圏道管の内こうにはほとんど水が見られなかった

（Fig．2．4D，　v）．また，当年の孔学部の多くの木部繊維の内こうにも水が見

られなかった．放射柔細胞と軸方向柔細胞には原形質が存在した．

26



一iL．．h．．．一

　立木液体窒素凍結法を用いて作製した8月の15年生の試料について木口面

観i察を行ったところ，液体窒素凍結法とは異なり当年の孔圏道管の内こうは水

で満たされていることが観察された（Fig．2．4E，　v）．この観察試料の当年の

造面道管の内こうの水の表面の一部に周囲の水の表面よりさらに窪んでいる部

分が存在した（Fig．2．4E，矢印）．当年孔圏部の多くの木部繊維の内こうには

水が見られなかった．

2．3．2試料の採取法と水ポテンシャルとの対応

　10月の日中（12時）および夜間（0時）に液体窒素凍結法および立木液体

窒素凍結法を用いて試料を採取し，Cryo－SEMによる観i察を行った．試料採取

と同時に木部圧ポテンシャルの測定も行った．

　液体窒素凍結法を用いて作製した10月の12時の試料を用いて当年孔姓名の

木口面観察を行ったところ，多くの道管の内こうにはほとんど水が存在せず一

部に水が存在するだけであった（Fig．2．5A，’矢印）．板目面での当年の孔圏部

の観察を行ったところ，道管（Fig．2．5B，　v）内こうの一部には水が観察され

た．しかしこれらの水は球形をしておらずチャージングを起こしているものが

あった（Fig．2．5B，大矢印）．木部繊維の内こうには水が見られるものもあっ

た（Fig．2．5B，小矢印）。試料採取時，供試木の木部圧ポテンシャルの値は一一1．07

±0．18MPaであった．

　これに対して，立木液体窒素凍結法を用いて作製した12時の試料の木口面

での当年孔田部の観察を行ったところ，ほとんどの道管の内こうは水で満たさ

れていた（Fig．2．5C，矢印）．板目面での当年孔圏部の観察を行ったところ，

道管（Fig．2．5D，　v）の内こうは完全に水で満たされていた．孔圏道管の内こ

うの水の表面の一部に，周囲の水の表面よりさらに窪んでいる部分が存在した
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（Fig．2．5D，大矢印）．また内こうに水が見られる木部繊維もあった（Fig．2．5D，

小矢印）、試料採取時，供試木の木部圧ポテンシャルの値は一〇．73±0。44MPa

であった．

　0時に採取した試料においては，液体窒素凍結法，立木液体窒素凍結法，い

ずれの処理をした試料でも，ほとんどの当年孔圏道管の内こうは水で満たされ

ていた．この時，液体窒素凍結法と立木液体窒素凍結法により採取を行った供

試木の木部圧ポテンシャルの値はそれぞれ一〇．06±0．01MPaと一〇．06±

0、02MPaであり，12時の測定値と比べ高い値を示した．

2．3．3　立木染色試料の観i察

　立木染色を施した供試木の樹幹部を，染料注入孔から樹軸方向に0．5mごと

にそれぞれ観察した．使用した染料はサフラニンであるため染色領域は赤色に

観察された．

　8月に染料注入を2時間施した試料において，染料注入孔より数cm上の部

位（以下，染料注入部と略記する）では，当年の孔圏道管および樹皮側から数

えて7年輪目までの孔圏外道管とそれらの周囲の放射柔細胞，軸方向柔細胞，

木部繊維に染色が見られた（Fig．2．6A）．これに対して，注入孔上0．5rnの部

位では当年の孔圏道管と孔圏外道管およびそれらの周囲の組織が染色されてい

た（Fig．2．6B）．染料注入孔の樹軸方向上部の木部でも当年の孔圏道管とそれ

らの周囲の組織が染色されているものと染色されていないもの（矢印）がそれ

ぞれ存在した．

　孔圏外道管とそれらの周囲の組織が染色されていたのは注入孔上0，5mの部

位までであり，当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織は注入孔上4．Omの部位

まで染色されていた（Fig．2．6c）．観察する部位が樹帯方向に高くなるにした
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がって，染色の程度が弱くなる傾向が見られた．また，せん孔部と同一方向の

騒騒方向上部の木部でも当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織が染色されてい

るものと染色されていないものがそれぞれみられた．

2．4　考i察

　試料採取法を検討するため3つの手法を用いて試料を凍結固定しCryo－SEM

による観i察を行った．その結果，低温室凍：賊塁では，分化中の木部や形成層帯

の随所で氷晶析出により組織が変形あるいは破壊されることが明らかになった

（Fig．2．4c）．これは試料を凍結する際に低温室内（一20℃）で比較的ゆっく

りと凍結させたため，氷晶析出が進行したものと思われる．液体窒素凍結法で

は，液体窒素（一196℃）を用いて試料を凍結させたため，比較的速やかに凍結

が進行するので分化中の木部や形成層帯での氷晶析出は抑制され，形成中の木

部の細胞，柔細胞，孔圏外道管の内こうの水の存否の観察も可能であった．し

かし，液体窒素凍結法により8月に採取した試料において，当年の孔圏道管の

内こうにはほとんど水が存在していないのが観察された（Fig．2．4D）．これに

対して，立木液体窒素凍結法を用いた試料では，同時期の当年の畑野道管の内

こうが水で満たされているのが観察された（Fig．2．4E）．蒸散に起因する葉の

水ポテンシャル低下が樹幹の道管の内こうの水ポテンシャル低下を引き起こし，

道管が試料採取時に切断された際に，それらの道管の内こうに周囲の空気が侵

入してしまう可能性がこれまでにも示唆されている（Crafts，1939；

Zimmermann　and　Brown，1971）．液体窒素凍結法による試料で当年の孔圏

道管の内こうに水がほとんど存在していなかった原因としては，試料採取時に

道管の内こうが負圧になっていたために切断面から空気が侵入しキャビテーシ

ョンが起きたことが考えられる．
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　日中と夜間に立木液体窒素凍結法と液体窒素凍結法により，それぞれ試料を

採取してCryo一一SEMにより観察した結果，日中（12時）に採取した液体窒素

凍結法による試料では多くの当年の時圏道管の内こうにはあまり水が見られな

かったが，立木液体窒素凍結法による試料では多くの当年の孔圏道管の内こう

が水で満たされているという大きく異なる結果が得られた（Fig．2．5）．しか

し，夜間（0時）に試料を採取した場合は，液体窒素凍結法と立木液体窒素凍

結法のいずれの試料においても多くの当年の孔門道管の内こうが水で満たされ

ていた．成長期の樹木の木部圧ポテンシャルは通常負の値を示し，日の出前後

から低下し始め日中に最低値に達した後，増加に転じ日の出前後に比較的大気

圧に近い値に戻ると考えられている（佐藤と森川，1976；森川と佐藤，1976；

高橋1976；佐藤，1977）．本章の実験においても，日中の木部圧ポテンシ

ャルが液体窒素凍結法により採取した供試木で一1．07±0．18MPaであり，立木

液体窒素凍結法により採取した供試木で一〇．73±0．44MPaであった．夜間の木

部圧ポテンシャルは液体窒素凍結法と立木液体窒素凍結法で採取した供試木で

それぞれ一〇．06±0．01MPaと一〇．06±0．02MPaとなり，日中と夜間で木部圧ポ

テンシャルが大きく異なっていた．これらの結果から，開四時の日中のように

蒸散が活発で木部圧ポテンシャルが低下していると考えられる際にCryo－SEM

用の試料を採取する場合，立木液体窒素凍結法による試料採取が不可欠である

と考えられる．しかし，干葉していない時期や，夜間の木部の水ポテンシャル

が低下していない供試木から試料を採取する際には，液体窒素凍結法による試

料採取でも比較的正確な結果が得られると考える．

　凍結切削法を用いたCryo－SEMによる観察から，横断面と縦断面のいずれ

においても細胞の輪郭やその内こうの水分の存否を試料内の広い範囲にわたっ

て観察できた．この結果は，これまでに凍結切削法により行われたCryo・一SEM
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による観察の結果と一一致する（佐野ら，1993；Sano　et　a1．，1995；佐野と藤川，

1995；佐野，1996）．放射柔細胞や軸方向柔細胞の内こうには原形質が観察さ

れ，道管や木部繊維の内こうには水が観察された（Fig．2．4A）．放射柔細胞や

軸方向柔細胞の内こうの原形質にはエッチング処理後も切削面とほぼ同じ高さ

の部分と切削面より大きく窪んでいる部分があるのに対して，道管と木部繊維

の内こうの水の観察面は比較的平滑であり，エッチング処理により試料の切削

面より全体が窪んでいることで区別が可能である．凍結切削法を用いたCryo－

SEM観i察は，木部の構成細胞の内こうに存在している水分を細胞単位で正確

に観察するのに有効な方法である．

　しかし凍結切削法を用いても，立木状態での木部の細胞内こうの水の状態を

をそのまま観察することは困難である．道管の内こうに水が充満している場合，

内こうの水の観察面で，他の領域より窪んでいるように見える部分が存在した

（Fig．2．4E，2。5D）．これは試料の切削時に観察面の氷が剥離してできたもの

と考えた（Fig．2．7）．切削時にミクロトームの刃は木部の組織とともに氷を

切削するが，切削時に剥離する氷晶が大きかった場合，この切削面よりも下に

ある氷も剥離してしまい，この大きな氷晶が剥離した部分が観察時には窪みと

して見えると考える．内こう全体に氷が見られ，一部の氷晶が剥離して見える

道管は立木状態では内こうに水が充満していると考えられるので，以下このよ

うな剥離が見られた道管においても，水で満たされていると記述する．また，

内こうに水がわずかに存在する試料においては水は球形ではなくさまざまな形

をしているのが観察された（Fig．2．5B）．原因として，試料の採取時や採取後

の試料の移動や試料の保管の際に人為的に加えられた振動や衝撃により細胞壁

に付着していた水が剥離してしまうことが考えられる．また，観察面の作製時

に氷の切削により生じた氷晶片（Fig。2．7）が氷の存在していない領域に落ち
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刃の進行方向
一・，iil“・一・一一・一一

拡大図

切削により生じた氷晶片 ミクロトームの刃

Fig．2．7　氷を切削するときの状態．
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込んで水滴状に見えることも考えられる．観察面上にはこのような比較的大き

な氷晶片ばかりではなく直径約0．5μrn程度の粒状のものが観察面全体にほぼ

均一に見られることがあった（Fig．2．4B）．これは切削した木部組織や氷の上

に存在することから，切削後に付着した霜であると考えた．試料を切削後から

クライオシステムに移動させるまでの間に時間を要したり，エッチング処理が

不十分な場合にこのような霜が生じると考えられる．

　立木染色法では注入響銅1．Om以上の部位では当年の孔圏道管とそれらの周

囲の組織のみが染色された（Fig．2．6C）．Cryo一・SEMによる観察から8月の

ヤチダモの当年の孔圏道管の内こうは水で満たされており，それらの周囲の木

部繊維の多くには内こうに水が認められなかった（Fig．2．4E）ことから，8月

の時点ではやチダモは当年の孔圏道管でおもに水分通導を行っていると考えら

れる．これは兜鉢材樹木の水分通導がおもに当年の孔圏道管で行われるという

過去の報告と一致する（Chaney　and　Kozlowski，1977；Ellmore　and　Ewers，

1986）．注入孔上0．5mの部位で，前年以前の孔圏外道管が染色されなかった

のに対して，当年の孔圏外道管が染色された（Fig．2．6B）ことは，当年の孔圏

外道管も水分通導に関与している可能性がある．しかし，染料注入部では樹皮

側から数えて7年輪目までの孔圏外道管とそれらの周囲の組織も染色されてお

り，これらの染色が拡散により起きた可能性もある．立木染色法では道管以外

にもそれらの周囲の組織が染色され，これらの組織が水分通導に関与している

可能性を否定できない（宮田と佐伯，1984）．木部における水分通導の部位を

正確に観察するためにはCryo－SEMにより木部の水分分布を観察し，加えて

立木染色を行って確認する必要があると考える．

本章ではCryo－SEMを用いた木部水分分布の細胞単位での観i察法をヤチダ

3e・
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モを用いて検討した．試料採取時に蒸散に起因する水ポテンシャルの低下によ

り道管に空気が引き込まれることを防ぐ手法の検討を行い，立木液体窒素凍結

法による試料採取が立木状態の水分分布からの変化が最も少ない手法であるこ

とを明らかにした。また，木部の水ポテンシャルが大気圧に近い値の時には液

体窒素凍結法による試料採取も可能であることを示した．また，木部の水分の

観察を試料内で広範囲に行うためには，これまで佐野ら（1993）によって開発

された凍結切削法が適していることを確認した．しかし，この手法を用いても

観察時に氷晶の剥離や霜が付着する可能性があることを示し，試料を観察する

際の問題点として検討した．加えてCryo－SEMにより観察された木部の水分

と水分通導との関係を明らかにする手法として，立木染色法による観察を行い，

木部における水分通導の部位の視覚化を検討した．その結果，立木染色法単独

での観察では水分通導を行っている通水系を特定することはできないものの，

Cryo－SEM法と併用することにより樹木の水分通導の経路を明らかにすること

ができることを示した．
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第3章ヤチダモの木部水分分布の季節変化と水分通導

3．1　はじめに

　広葉樹の樹幹の木部ではすべての通水系が水分通導機能を保持しているわけ

ではない．立木染色法による観察から，数種の半円材樹木では辺材の外層部に

染料の上昇が報告されており（Greenidge，1957b；Kozlowski　and　Winget，

1963），アメリカトネリコではおもに当年の州庁道管に染料が上昇したことが

報告されている（Chaney　and　Kozlowski，1977）．環孔材樹木ではおもに当年

の孔圏道管で水分通導が行われると考えられている．また，樹木の水分通導の

季節変化は透水度を測定することにより検討されているが，ヨーロッパヤチダ

モやガンベリナラの透水度を定期的に測定したところ，冬期と比較して春期に

透水度が上昇したことが報告されており（Sperry　et　a1．，1994；Hacke　and

Sauter，1996a），春期に孔圏道管が新たに形成されたことが透水度の上昇の理

由として考えられている（Hacke　and　Sauter，1996a）．環孔材樹木の当年の

孔圏道管は，その年の冬期までには水分通導機能の障害を起こし，翌年の春期

になってもその機能を回復することはなく，したがって形成された年にのみ水

分通導機能をもつことになる．

　環孔材樹木の通水系が水分通導機能障害を起こす時期についても透水度法に

より検討されている．ヨーロッパヤチダモ，ガンベリナラ，ペトラエナラ，プ

ベセンスナラ，ロブルナラでは秋期から冬期にかけての一時期に気温が最初に

零度を下回った後に透水度が急激に低下したことが報告されている（Chochard

and　TYree，　1990　；　Chochard　et　al．，　1992　；　Sperry　and　Sullivan，　1992　；　Sperry

et　a1．，1994；Hacke　and　Sauter　1996a）．透水度のこのような低下は何らか

の原因でキャビテーションが起こることによると考えられており（Spen’y，

3i
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1993），その原因としてこれまで水ストレスと木部の凍結とが考えられている

（Zimmermann，1983；TYree　and　Sperry，1989）．このような秋期から冬期

にかけての透水度の低下は，気温の零度以下へ低下する時期と対応しているこ

とから，木部の凍結によりキャビテーションが起きて透水度が低下したと考え

られている（Sperry　et　a1．，1994）．

　冬期間に外気温が零度以下になる地域に生育する環孔材樹木では木部の凍：結

により道管のキャビテーションが急速に進行し，結果として木部全体の透水度

が低下することが考えられる．しかし，透水度が低下した木部の道管でキャビ

テーションが起きているかどうかはこれまで顕微鏡を用いて確認されていない．

また透水度が低下した木部においてすべての道管に水分通導機能障害が起きて

いるのか，それとも一部の道管に水分通導機能障害が限定されるのかは明らか

になっていない．加えて，水分通導機能障害が起きた道管では内こうが完全に

空洞化しているのか，それとも水が存在しているのかについても明らかになっ

ていない．樹木の水分通導の季節変化については，これまで定量的に測定され

る場合が多く定性的な研究成果は乏しい．また，これまでおもに用いられてき

た立木染色法だけでは水分通導を行っている木部の経路を正確に把握できない

ことは第2章で述べた．

　そこで本章では，環孔材樹木であるヤチダモのとくに樹皮側から数えて1，2

年続目の水分分布を，第2章で検討した試料採取および観察法にしたがい

Cryo－SEMを用いて調べ，木部水分分布の季節変化を細胞単位で視覚化するこ

とを目的とした．供試木としては15年生と3，4年生のヤチダモを用い，その

違いについても検討した．また，Cryo一・SEMにより観察された細胞内こうの水

分が樹木が水分通導を行うときに移動する水なのかどうかを確認するために，

15年生ヤチダモを用いて，第2章で検討した立木染色法により観察した．さ
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らに，Cryo－SEMで観察される当年の木部繊維の内こうの水分が原形質である

かどうかを判断するためメチレンブルー・アズールAと塩基性フクシンで二重

染色した試料を用いて光学顕微鏡で観察した．

3．2　実験方法

3．2．1　供試木

　北海道大学農学部附属中川地方演習林204林班に植栽されていた＝樹高約8m、

胸高直径約8cmの15年生のヤチダモおよび北海道大学農学部附属演習林実験

苗畑（札幌）に植栽されていた樹高約2m，地上高80cmの部位での直径約2cm

の3，4年生のヤチダモを供試木として用いた．

3．2．2　Cryo－SEM法の試料採取と観i察試料の作製

　15年生のヤチダモを供試木として，1994年5月から1995年2月まで2～8

週間間隔で2本ずつ採取した．試料の採取および作製法は第2章の2．2．2に準

じた．本章では当年および前年の木部の観察を行った．おもに木口面で観察を

行ったが，必要に応じて板目面での観察も行った．6月から11月までの間は

第2章に基づく立木液体窒素凍結法を用いて試料を採取した．5月には第2章

に基づく低温室凍結法を，翌年の2月には第2章に基づく液体窒素凍結法を用

いて試料を採取した．

　また，3，4年生のヤチダモを試料として，1996年3月から12月までと1997

年の6月から11月まで2～8週間間隔で2本ずつ採取した．試料の採取およ

び作製法は第2章の2．2．2に準じ，すべての試料を立木液体窒素凍結法を用い

て採取した．
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3．2．3　立木染色法による染料注入と試料採取

　15年生のヤチダモを試料として，1994年5月から11月まで2～4週間間隔

で2本ずつ採取した．試料の採取および作製法は第2章の2．2．3に準じた．染

料の注入を1時間または2時間それぞれ1本の供試木に行い，染色部位を含む

樹幹を採取した．

3．2．4　光学顕微鏡法

　15年生のヤチダモを試料とし，1994年5月から1995年2月までCryo－SEM

による観察に用いた供試木の胸高部よりブロックを切り出し，剃刀により小片

にした試料を4％グルタールアルデヒドにより1昼夜固定した．ついで後固定

として1％四酸化オスミウムにより1時間固定した後，常法に従い洗浄，脱水

し，エポキシ樹脂で包埋した．

　包埋した試料からウルトラミクロトーーム（EM－Ultracut　J；日本電子）を用

いて1μm厚の切片を作製し，0．15％メチレンブルー・アズールA水溶液によ

り65℃で20分間染色した後，室温で0．05％塩基性フクシン水溶液により5分

間染色して二重染色を行い（Humphrey　and　Httman，1974；Schneider，

1981），光学顕微鏡（BH－2；オリンパス光学工業）で試料を観察した．

3．2．5　気温データ

15年生ヤチダモに関しては，試料を採取した地点より約10㎞離れたアメ

ダス観測地点・音威子府において測定・記録された日最低気温と日最高気温の

データを利用した（札幌管区気象台，1994，1995）．また，3，4年生ヤチダモ

に関しては，試料を採取した地点より約500m離れた，北海道大学農学部附属

農場において常時観測されている日最低気温の記録を利用した（北海道大学農

40

艦a鎌購灘　灘　灘



nti・一一N，・一’”

学部，1996，1997）．

3．3　結果

3．3．1　15年生ヤチダモの木部水分分布の季節変化

　15年生ヤチダモの樹幹の当年および前年の木部における水分分布の季節変化

をCryo－SEMにより観i察した．

　5月中旬，供試木はまだ二葉していなかったが，当年木部の形成が始まって

いた（Fig．3．1A，　B）．分化帯では拡大中の孔圏道管が認められた（Fig．3．1B，　v）．

当年の分化中木部のすべての細胞内こうに原形質がみられた．前年の孔圏外道

管の内こうは水で満たされていた（Fig．3．1A，小矢印）．前年の多くの木部繊

維の内こうには水が見られなかった．また観察試料では分化帯が壊れていた

（Fig．3．1　A，大矢印）が，これは採取された試料を低温室凍：結法により凍結

固定したことによる氷晶析出の結果生じたものである（第2章）．

　5月下旬になると供試木の冬芽が開き始めていた．孔圏道管の分化がすすみ，

径の拡大がほぼ完了したと思われる道管も見られた（Fig．3．1c，　v）．当年木部

のすべての細胞内こうに水もしくは原形質が観察された．Fig．3．1cにおいて，

道管の内こうに一部空隙が見られる（矢印）が，これは採取された試料を低温

室凍結法により凍結固定したことにより道管外に氷晶析出が起きたために生じ

たものである（第2章）．

　6月上旬では供試木は開葉していた．木部形成が進んでおり，形成層帯（Fig．

3．1D，　ca）付近には形成中の道管が見られた（Fig．3．1D，アステリスク）．形

成層帯付近の道管壁は，年輪イニシャル部に近い分化の進んだ孔圏道管の細胞

壁（Fig．3．1D，矢印）よりも薄壁であることがわかる．当年木部のすべての細

胞内こうに水もしくは原形質が存在していた．
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Fig．3．115年生ヤチダモのCryo－SEM写真．木口面．　A，5月中旬の当年お

　　　　よび前年の木部．大矢印は分化帯，小矢印は孔圏外道管を示す．B，5

　　　　月中旬の形成層帯付近．vは孔圏道管を示す．　C，5月下旬の当年木

　　　　部．vは道管，矢印は空隙を示す．　D，6月上旬の当年木部．　caは形

　　　　成層帯，アステリスクは形成中の道管，矢印は道管壁を示す．
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　7月に入ると孔圏外部の木部形成が進行しており，当年木部のすべての細胞

内こうに水もしくは原形質がみられた．Fig．3．2Aは板目面での当年の孔宇部

を示している．孔圏道管（v）内こうは水で満たされておりエッチングの程度

はほぼ均一に見える．これに対して，木部繊維（f）では内こうの水の表面が孔

圏道管の内こうの水とは異なり，場所によってエッチングの程度に差があるよ

うに見える．

　8月になると多くの孔圏道管の内こうは水で満たされていた．当年の孔圏部

の多くの木部繊維の内こうにほとんど水が存在していなかったが，内こうが水

で満たされている木部繊維も見られた．Fig．3．2Bは木口面での当年孔圏部を

示している．内こうに水が見られない木部繊維（小矢印）と内こうが水で満た

されている木部繊維（大矢印）が見られる．孔圏道管（v）の内こうは水で満

たされている．

　9月になると当年木部の大部分の木部繊維の内こうに水が存在していなかっ

た．形成層帯付近の木部繊維の内こうに水もしくは原形質が見られるのみとな

った．また，この時期の形成層帯（Fig．3．2C，　ca）の幅は狭く木部の形成はほ

とんど終了していた．年輪の後半部の木部繊維の内こうには水または原形質が

見られた（Fig．3．2c，矢印）．ターミナル柔細胞の内こうには原形質が見られ

た（Fig．3．2D，矢印）．当年の孔圏外道管の内こうは水で満たされていた（Fig．

3．2D，　v）．当年木部の多くの孔圏道管の内こうは水で満たされていた．

　10月になると供試木はほとんど落葉していた．当年のほとんどの木部繊維の

内こうには水が見られなかった．一方，当年のすべての孔圏道管は水で満たさ

れていた（Fig．3．3A）．　Fig．3．3Bは当年の孔圏部の一部を示しているが，孔圏

道管の内こうに水が充満し，それらの周囲の木部繊維（f）の内こうにはほとん

ど水が存在していないことがわかる．また，板目面での当年の孔奪略の観察に
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Fig．3．215年生ヤチダモのCryo－SEM写真．　A，7月の当年の謙遜部．板目面．

　　　　vは道管，fは木部繊維を示す．　B，8月の当年の孔圏部．木三面大矢

　　　　印は水で満たされている木部繊維，小矢印は水が見られない木部繊維，

　　　　vは道管を示す．C，9月の当年の孔圏外部と形成層帯（ca）．木鼠面．

　　　　矢印は水もしくは原形質で満たされている木部繊維を示す・D，Cの一部

　　　　の拡大．caは形成層帯，　vは道管，矢印はターミナル柔細胞を示す・
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Fig．3．315年生ヤチダモの10月のCryo－SEM写真．　A，当年の孔圏部．木

　　　　口癖．B，当年の孔圏部の一部．木口面．　fは木部繊維を示す．　C，当

　　　　年の孔声部．板目面．vは道管，矢印は木部繊維を示す。　D，当年の

　　　　孔圏部の一部．板目面．fは木部繊維，　vは道管を示す．
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おいても同様に堅剛道管（Fig．3．3C，　v）の内こうが水で満たされているのに対し

て，それらの周囲の木部繊維にはほとんど水が存在していなかった（Fig．3．3c，

矢印）．Fig．3．3DはFig．3、3cの一部の拡大である。道管（v）内こうの水の

観察面が周囲の放射柔細胞内こうの原形質の観察面と比較して深くエッチング

され，その表面が比較的平滑であるように見える．また木部繊維（f）の内こう

に水は見られない．

　11月の時点では供試木は完全に落葉していた．10月まで水が観察された当

年の孔圏道管の内こうにはほとんど水が観察されず，道管の内こうの一部に水

が見られるだけであった（Fig．3．4A，大矢印）．これに対して，当年の孔二部

の木部繊維の細胞内こうが水で満たされていた（Fig．3．4A，小矢印）．しかし，

孔圏部の木部繊維においてもすべての木部繊維の内こうに水が存在していたの

ではなく，孔圏道管周囲の木部繊維の内こうに水が存在していた（Fig．3．4B，

矢印）．板目面での当年の孔圏部の観察からも，孔圏道管の内こうにはほとん

ど水が存在しておらず，それらの周囲の木部繊維に水が存在していることがわ

かった（Fig．3．4c，矢印）．また，水が存在していない道管の内こうの表面に，

膜状の付着物が存在しているように見えることもあった（Fig．3．4c，アステリ

スク）．Fig．3．4DはFig．3．4cの一部の拡大である．内こうに水が見られない

孔圏道管（v）の一部，放射柔細胞（矢印），内こうが水で満たされている木部

繊維（f）が観察される．放射柔細胞内こうの原形質には，切削面とほぼ同じ高

さの部分とエッチングにより深く窪んだ部分があるのがわかる．

　2月になると，前年の孔圏道管の内こうには水が存在していなかった．前年

の孔圏部の木部繊維の内こうにもほとんど水が観i察されなかった（Fig．3．5A）．

一方，前年の孔圏外道管の内こうは水で満たされていた（Fig。3．5B，　v）．観察

期間を通じて樹皮側から数えて1，2年輪目の多くの孔圏外道管の内こうは水

‘　4b
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Fig．3．415年生ヤチダモの11月のCryo－SEM写真．　A，当年の孔圏部．

　　　　田図面．大矢印は道管内こうの水，小矢印は水で満たされてい

　　　　る木部繊維を示す．B，　Aの一部の拡大．矢印は水で満たされて

　　　　いる木部繊維を示す．C，当年の孔圏部．板目面．アステリスク

　　　　は，付着物のある道管，矢印は水で満たされている木部繊維を

　　　　示す．D，　Cの一部の拡大．矢印は放射柔細胞，　fは木部繊維，

　　　　vは道管を示す．
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Fig．3．515年生ヤチダモの2月のCryo一一SEM写真．木口面．　A，前年の孔

　　　圏部．B，前年の孔圏外部．　vは道管を示す．
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で満たされていた．

　以上の結果の概略図をFig．3．6に示す．

3．3．2　3，4年生ヤチダモの木部水分分布の季節変化

　3，4年生ヤチダモにおける木部水分分布の季節変化をCryo－SEMにより観

察した．3，4年生ヤチダモの木部水分分布の季節変化の結果は15年生ヤチダ

モの木部水分分布の季節変化とほぼ同様であったが，当年の孔圏道管の内こう

から水の消失が観察される時期に違いが認められた．ここでは1996年の成長

期間中の観察と，1996年および1997年の当年の孔圏道管の内こうから水が消

失する時期の観察結果について述べる．

　1996年3月，前年の孔圏外道管の内こうに水が充満しているのが観察され

た（Fig．3．7A，　v）．当年木部の形成はまだ始まっていなかった．5月上旬で

は冬芽が膨らんでいた．まだ当年の木部の形成が見られなかった（Fig．3．7B）．

5月下旬になると冬芽が開きかけていた．当年木部の形成が始まっており，木

部繊維や放射柔細胞が分化中であった（Fig．3．7c）．径の拡大がほぼ完了した

と思われる孔圏道管も見られた（Fig．3．7c，アステリスク）．7月に入ると孔

圏外部の形成が進行し，孔圏道管と比較して小径の孔圏外道管が見られた（Fig．

3．7D，大矢印）．また，当年の孔圏部付近の木部繊維の内こうには水が認めら

れないものもあった（Fig．3．7D，小矢印）．

　10月下旬になると当年木部の多くの木部繊維の内こうには水が見られなかっ

たが，当年木部のほとんどの孔圏道管の内こうは水で満たされていた（Fig．

3．8A）．さらに，11月中旬でも同様に当年のほとんどの孔圏道管の内こうは水

で満たされており，孔圏道管の周囲の木部繊維には水が認められなかった（Fig．

3．8B）．軸方向柔細胞（Fig．3．8B，小矢印）と放射柔細胞（Fig．3．8B，大矢印）
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Fig．3．6　15年生ヤチダモにおける当年木部の水分分布の季節変化．

　　　　　圃，水分が存在した木部繊維．

　　　　　□，水分が存在しなかった木部繊維．

　　　　　醗，水分が存在した道管．

　　　　　○，水分が存在しなかった道管．

　　　　　　＊，当年木部．
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Fig．3．73，4年生ヤチダモの1996年のCryo－SEM写真．木口面．　A，3

　　　　月の前年の孔圏外部．vは道管を示す．　B，5月上旬の形成層帯

　　　　（ca）付近．　C，5月下旬の形成層帯と当年木部．アステリスク

　　　　は道管を示す．D，7月越当年木部．大矢印は孔圏外道管，小矢

　　　　印は水が見られない木部繊維を示す．
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Fig．3．83，4年生ヤチダモの1996年のCryo－SEM写真．木口面．　A，10

　　　　月下旬の当年の孔圏部．B，11月中旬の当年の孔圏部．小矢印は

　　　　軸方向柔細胞，大矢印は放射柔細胞を示す．C，12月中旬の当年

　　　　の孔圏部．D，　Cの一部の拡大．小矢印は水で満たされている木

　　　　部繊維．大矢印は軸方向柔細胞を示す．
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の内こうには原形質が見られた．これに対して12月上旬と12月中旬には当年

のすべての孔圏道管の内こうにはほとんど水が存在しなかった（Fig．3．8C）．

当年の孔圏部の多くの木部繊維の内こうにも水が観察されなかった．Fig．3．8D

は12月中旬の当年の孔学部の一部を示す．小野道管の内こうには水が認めら

れない．放射柔細胞と軸方向柔細胞（大矢印）の内こうには原形質が見られる．

道管周囲の一部の木部繊維（小矢印）の内こうは水で満たされている．

　1997年の観察においては11月上旬まで，当年のほとんどの孔圏道管の内こ

うが水で満たされていた（Fig．3．9A）．板目面での当年孔圏部の観察からも道

管の内こうが水で充満していることが確認された（Fig．3．9B）．当年の孔圏部

の多くの木部繊維の内こうには水がほとんど認められなかったが，いくつかの

木部繊維の内こうには水が観察された（Fig．3．9B，矢印）．11月下旬になる

とすべての当年の孔圏道管の内こうにほとんど水が認められなかった（Fig．

3．9C）．当年の孔圏部の板目面観察でも，道管の内こうにほとんど水が存在し

ていなかった（Fig．3．9D）．また，当年の孔圏部の多くの木部繊維の内こうに

は水が認められなかったが，いくつかの木部繊維の内こうには水が存在してい

た（Fig．3．9D，矢印）．

3．3．3　15年生ヤチダモの染料上昇部位の季節変化

　立木染色を施した供試木の樹幹部を，染料注入孔から二軸方向に0．5mごと

にそれぞれ観察し，樹幹内における染色が観察された部位の上限を特定した．

　Cryo一一SEMによる観察からは5月中旬には当年の木部の形成がはじまってお

り，同下旬になると径の拡大がほぼ完了したと思われる孔圏道管も認められた

（第3章の3．3．1）が，5月に採取した供試木において注入孔上0．5m以上の部

位の木部では染色は観察されなかった．染料注入部では前年以前の辺材のいく
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　　　　印は木部繊維内こうの水を示す．C，11月下旬の当年の孔圏部．木

　　　　口面．D，11月下旬の当年の孔圏部．板目面．矢印は木部繊維内こ

　　　　うの水を示す．
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つかの道管とそれらの周囲の組織が染色されているのが観察された．とくに樹

皮側から数えて2，3年輪目の多くの孔圏外道管とそれらの周囲の組織が強く

染色されているのが観察された（Fig．3．10A矢印）．これに対して，染料注入

部の辺材の内層部に染色は見られなかった．心材では孔圏道管と孔圏外道管の

一部とそれらの周囲の組織のみが染色されているのが観察された（Fig．3．10B，

矢印）．注入綿上0．5mの部位では辺材外層部（Fig．3．10C）においても心材に

おいても染色を観察することはできなかった．

　6月上旬になると孔圏部が形成され巡錫道管が観i察された．当年の孔圏道管

とそれらの周囲の組織に染料の上昇が見られた．注入孔上0．5mの部位では当

・年の孔圏道管とそれらの周囲の組織が染色されていた（Fig．3．10D）．2時間

染料を注入した供試木で注入孔上1．Omの部位まで当年の孔圏道管とそれらの

周囲の組織に染色が観察された．

　6月下旬になると孔圏部の形成がさらに進んでいた．2時間染料を注入した

供試木で注入孔上4．Omの部位まで当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織に染

色が観察された．（Fig．3．10E）．しかし，染料注入部では当年の大部分の組織

が染色されていたのに対して，染料注入身上4．Omの部位ではいくつかの孔圏

道管とそれらの周囲の組織が染色されているだけであり，形成層帯付近の多く

の孔圏道管（Fig．3．10E，矢印）とそれらの周囲の組織は染色されていなかっ

た．染料注入部の前年以前の木部では，5月と同じように樹皮側から数えて2，

3年輪目の多くの孔圏外道管とそれらの周囲の組織が強く染色され，そのほか

にはいくつかの孔圏道管とそれらの周囲の組織が染色されているだけであった．

　7月になると孔圏外部の形成が進んでおり，染料注入部では当年の孔圏外道

管の一一部を除く当年の道管と，前年以前の木部の孔圏外道管がおもに染色され

ていた．しかし，注入孔上0．5mの部位では当年の孔圏外道管に染色は観察さ

．
難
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Fig．3．1015年生ヤチダモの立木染色写真．木口面．　A，5月下旬の辺材外層

　　　　　部．染料注入部．矢印は染色されている道管を示す．B，5月下旬の

　　　　　心材．染料注入部．矢印は染色されている道管を示す．C，5月下旬

　　　　　の辺材外層部．注入孔上0．5m．　D，6月上旬の辺材外層部。注入孔

　　　　　上0．5m．　E，6月下旬の辺材外層部。注入孔上4．Om．矢印は染色

　　　　　されていない道管を示す．F，7月の辺材外層部．注入孔上0．5期目

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　’
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れず，当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織のみに染色が観察された（Fig．

3．10F）．当年の愚図道管とそれらの周囲の組織には染料注入2時間の試料で注

入孔上2．5mの部位まで染色が観察された（Fig，3．11A）．しかし，この部位に

おいては染色されていた道管（矢印）の数は染料注入部や注入孔上0．5mに比

べ減少し，また染色の程度も低下しているのが観察された．

　8月においては当年の孔圏および孔圏外の道管とそれらの周囲の組織に注入

孔上0．5m以上の部位での染色が観察された．しかし，当年の孔圏外道管とそ

れらの周囲の組織に染色が観察されたのは注入詳解0．5rnまでであり、注入野

上1．Om（Fig．3．11B）以上の部位では当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織

のみに染色が観察され，孔圏外道管には染色は観i察されなかった．2時間染料

を注入した供試木で注入樹上4．Omの部位まで当年の孔圏道管とそれらの周囲

の組織に染色が観察された．

　9月になると，注入孔上0．5m以上の部位で染色が観察されたのは当年の孔

圏道管とそれらの周囲の組織のみであり、注入嫡母0．5mの部位においても当

年孔圏外道管に染色は観察されなかった（Fig．3．11c）．当年の孔圏道管とそれ

らの周囲の組織は染料注入2時間の供試木で注入孔上1．5mの部位まで染色さ

れているのが観察された．しかし，この部位においては染色された道管数は少

なく，また染色の程度も低下していた．10月においても注入叩上0．5m以上の

部位では当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織のみに染色が観察された．染料

注入2時間の供試木において，当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織に注入孔

上1．5mの部位まで染色が観察された（Fig．3．11D）．11月置は，すべての木

部において注入孔上0．5m以上の部位での染色は観察されなかった．染料注入

部においても木部全体にほとんど染色がみられなかった．

　本研究では注入孔上0．5m以上の部位の木部での染色は6月上旬から10月
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Fig．3．1115年生ヤチダモの辺材外層部の立木染色写真．木口面．　A，7月．

　　　　　注入腰上2．5m．矢印は染色された道管を示す．　B，8月．注入編上

　　　　　1．Om．　C，9月．注入孔上0．5m．　D，10月．注入孔上1．5m．　E，8

　　　　　月の木部．注入隅田3．Om．　F，8月．注入孔下0．5m．
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まで観察された．この期間中，当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織に染色が

観i察された部位の上限は染料注入時期により異なり，染色が観察された部位の

上限の最大は染料注入2時間の供試木において6月下旬と8月での注入孔上4．O

mであった．観察期間を通じて，注入孔上1．Om以上の部位に染色が観察され

たのは当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織のみであった．染料注入部より樹

軸方向上部の木部に染色が観察された供試木では，観察部位が上部になるにし

たがって木部の染色領域が接線方向に広がる傾向が見られた．Fig．3．11Eは8

月の注入孔上3．Omの部位のものであるが，染料注入孔の幅（8mm）と比較し

て接線方向に染色領域がかなり広がっていることがわかる．

　一方，染料注入孔下0．5mの部位では6月から10月にかけて当年の孔圏道

管とそれらの周囲の組織が一部染色されているのが観察された．Fig．3．11Fは

8月の注入孔下0．5mの部位のものであり，当年の道管が染色されていること

がわかる．

　注入聖上。．5mの部位での木部の染色の季節変化の概略図をFig．3．12にまと

める．また，染料注入を2時間行った供試木における木部に染色が観察された

部位の上限の季節変化をFig．3．13に示す．

3．3．415年生ヤチダモの光学顕微鏡観察

　Cryo－SEMによる観察において成長期間中の当年の木部繊維の内こうに見ら

れた水分が原形質かどうかを判断するため，メチレンブルー・アズールA一塩

基性フクシンの二重染色を行い光学顕微鏡で観察した．この染色法ではセルロ

ーー Xは赤く染まり，核や細胞質は青く染色される（Humphrey　and　Pittman，

1974；Schrleider，1981）．以下に，　Cryo－SEMによる観察において当年の孔

圏部の多くの木部繊維の内こうに水が認められず，孔圏外部の木部繊維の内こ
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Fig．3．12　立木染色によるヤチダモの染色部位の季節変化（注入孔上0．5m）．

　　　　　e，染色されていた道管．○，染色されていなかった道管．

　　　　　区囚，師部．□，木部繊維．＊，当年木部．

　　　　　　注，いずれの観察時にも道管周囲の組織にも染色が見られた．
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Fig．3．13　ヤチダモの当年の孔圏道管の染色上限（染料注入2時間後）．
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うに水もしくは原形質が観察された8月の試料の観察結果を示す．

　当年の孔圏外部の形成層帯に近い部分では分化中の木部細胞の内こうに青く

染色される原形質が見られた（Fig．3．14A，小矢印）．放射柔細胞の内こうにも

原形質が見られた（Fig．3．14A，大矢印）．当年の孔圏外部のより孔圏部に近い

部分では木部細胞の細胞壁が形成層帯に近い部分よりも厚くなっているのが見

られた．この部位では木部細胞の内こうに原形質が観察された（Fig．3．14B，

小矢印）．放射柔細胞の内こうにも原形質が見られた（Fig．3．14B，大矢印）．

これに対して当年の孔圏部では，放射柔細胞（Fig．3．14c，大矢印）と軸方向

柔細胞（Fig．3．14c，小矢印）の内こうに青く染色される原形質が見られたが，

木部繊維の内こうには原形質がみられなかった．また，年輪境界付近において

も，当年の軸方向柔細胞（Fig．3．14D，大矢印）と前年のターミナル柔細胞（Fig．

3．14D，小矢印）の内こうに原形質が観察されたが，当年の木部繊維の内こう

には原形質が観察されず，分化が完了し成熟していた．

3．3．5気温

　当年の孔圏道管におけるキャビテー・・…ションと気温の低下による木部の凍結ス

トレスとの関係を検討するため，15年生ヤチダモを採取した地点より約10㎞

離れたアメダス観測地点・音威子府の日最低・最高気温および3，4年生ヤチ

ダモを採取した地点より約500m離れた北海道大学農学部附属農場における日

最低・最高気温の変化を調べた．

　1994年の10月から11月にかけてのアメダス観測地点・音威子府での日最

高気温と日最低気温の変化をFig．3．15に示す．この年の日最低気温が零度を

最初に下回ったのは10月18日であった．日乾：高気温が零度を最初に下回った

のは11月13日であり，この日より日最高気温は3日間にわたって零度を下回
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Fig・3．1415年生ヤチダモの8月の光学顕微鏡写真木口面．メチレンブル

　　　　一・アズールA一塩基性フクシンで染色．A，孔圏外部．小矢印は

　　　　木部細胞，大矢印は放射柔細胞を示す，B，孔圏外部．小矢印は

　　　　木部細胞，大矢印は放射柔細胞を示す．C，孔圏部．小矢印は軸

　　　　方向柔細胞，大矢印は放射柔細胞を示す．D，年輪境界部．小矢

　　　　印はターミナル柔細胞，大矢印は軸方向柔細胞を示す．

62

罫，

難　雛灘灘灘，ta． ・、蟹暫

…
£
奮
峯
妻
貰
茎
寒
韮
暴
．



眠

25

20

15

　10c
．

騨　5

　　0

一5

一10

一15

＼ズい
」V’凵@v／　X

＿＿
厓ﾅ高気温

　　　　　一日最低気温
　　ぽ

　V　　　｛　1へ、　　　！
　　　　　1　ノ　、　／・ノ
　　　　　　　，　　　　！　v
　　　　　　　　　　》ー

ゾ

、

　　　　　　10／11　10／21　10／31　11／10　11／20　11／30
　　　　　　　　　　　　　　　時間経過

Fig．3．15　1994年10月から11月にかけての音威子府における日最高気温

　　　　　と日最低気温の変化．

　　　　　＊10／12の測定データはない．

20

15

p10

薫
嫉5

o

一5

　　亀
　　ll
　　ll

　　1　一4　　　　　　／i　　聾
＼1　介！1

　ゾ

　
　
　
　
、

一　1996
一一一一一
P997

　　　　　　　t’

　　　　　　　　　N」
」
■
U

、

，
M

10／11　10／21　10／31　11／10　11／20　11／30
　　　　　　　　　時間経過
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　　　　　部附属農場における日最低気温の変化．
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つた．

　また，1996年および1997年の10月から11月にかけての北海道大学附属

農場においての日最低気温の変化をFig．3．16に示す．1996年11月12日と13

日に日最低気温が一5℃近くまで下がった．しかし，1997年の10月から11月

にかけて，日最低気温が零度を大きく下回ることはなかった．また，日最高気

温は1996年は11月13日と11月29日に零度をわずかに下回ったが，1997

年は10月から11月にかけて零度を下回ることはなかった．

3．4　考i察

　Cryo－SEMによる観察により，環孔材樹木であるヤチダモの当年および前年

の木部における水分分布の季節変化を細胞単位で明らかにすることが出来た．

15年生と3，4年生いずれの供試木においても当年の孔圏道管の形成完了後10

月まで多くのそれらの内こうは水で満たされていた（Fig．3．3A，3．7D，3．8A）．

また立木染色法による観察から，6月から10月まで当年の孔圏道管とそれら

の周囲の組織に染料の上昇が観察された（Fig．3．10，3．11）．環孔材樹木である

アメリカニレやアメリカトネリコでは，おもに当年の孔圏道管で水分通導が行

われることが報告されている（Chaney　and　Kozlowski，1977；E1㎞ore　and

Ewers，1986）．立木染色法による結果から，8月や9月の供試木では当年の孔

圏道管周囲の木部繊維にも染色が見られた（Fig．3．11）が，　Cryo－SEMによ

る観察の結果は，当年の孔圏道管周囲の多くの木部繊維の内こうに水が見られ

ないことを示しており（Fig．3．2B），ヤチダモにおいては当年の孔圏道管が水

分通導のおもな役割を果たしていると結論される．

　Cryo－SEMによる観察の結果からすでに5月の時点で当年の孔圏道管の形成

開始が観察され，当年の孔圏道管の内こうに水もしくは原形質が観察されたが
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（Fig．3．1），立木染色法により，当年の門下道管の内こうとそれらの周囲の組

織に注入孔門0．5m以上まで染料の上昇が観察されたのは6月の試料からであ

った（Fig．3．10）．このことは5月中旬から下旬にかけては当年の孔圏道管は

まだ完全に成熟しておらず，5月下旬から6月上旬までの間に当年の二三道管

が成熟し，水分通導を行うようになったことを意味する．なお，5月下旬には

冬芽が開きかけており，この時点で蒸散がすでにおこなわれているとすると

Cryo一一SEMで道管の内こうに水が観察された前年の孔圏外道管（Fig．3．1A）

がこの時期の水分通導に関与していると考えられる．

　染料注入部よりも樹軸方向に高い部位で観察期間中に孔圏外道管とそれらの

周囲の組織に染色が見られたのは，立木染色を2時間行った8月の供試木の注

入孔門0．5mの部位だけであったのに対して，同一供試木の当年の孔圏道管と

それらの周囲の組織には注入孔上4．Omの部位まで染料の上昇が観察された．

当年の孔圏道管が成熟し，水分通導を行っている時期では，孔圏外道管は水分

通導に補助的な役割を果たしているだけであると考える．

　立木染色法で染色が観察された木部の領域は染料注入孔からの樹軸方向の距

離が増加するにつれて接線方向に広がる傾向が認められた（Fig．3．11E）．ヤチ

ダモと同じトネリコ属のヨーロッパヤチダモの道管は接線方向や放射方向に蛇

行しながら走行して3次元ネットワークを形成し，これらの道管には相互に接

触している側壁があると報告されている（Burggraaf，1972）．ヤチダモにおい

ても染料注入孔より道管に吸い上げられた染料が相互に接触しているそれらの

側壁の道管相互壁孔対を経由して隣接する道管に移動し，道管の3次元ネット

ワークにより接線方向に広がったことが考えられる．

　当年の木部では，その形成の開始からほぼ終了する9月まで，内こうが水も

しくは原形質で満たされている木部繊維がCryo－SEMによる観察で認められ
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た．6月置時点ではほとんどすべての当年の木部繊維の内こうが水もしくは原

形質で満たされていた（Fig．3．1D）が，季節の推移とともに，内こうに水もし

くは原形質が認められない木部繊維が年輪のイニシャル部付近から観察される

ようになり，9月の時点では年輪のターミナル部付近の木部繊維の内こうに水

もしくは原形質が観察されるだけとなった（Fig．3．2c，　D）．7月の当年の孔圏

部をCryo一一SEMにより観察したところ，木部繊維の内こうの水分の観i男面は

道管の内こうの水の観察面と異なって見えるものもあり（Fig．3．2A），木部繊

維の内こうの水分が原形質である可能性が考えられた．当年の木部繊維の内こ

うの水分が原形質であるかどうかを検討するため，8月の試料を用いてメチレ

ンブルー・アズールAおよび塩基性フクシンの二重染色法（Humphrey　and

Pittman，1974；Schneider，1981）により当年木部の細胞内こうの原形質の

存否を調べたところ，孔圏外部の多くの木部細胞内こうに原形質が観察された

のに対して孔圏部の木部繊維の内こうはメチレンブルー・アズールAおよび塩

基性フクシンにより染色されなかった（Fig．3．14）．この観察結果とCryo一・一SEM

による観察結果から，当年の木部繊維の内こうから水分が季節の推移とともに

消失していく現象は，木部繊維が成熟して，原形質を失っていく過程であるこ

とが明らかになった．

　成長期間中は内こうに水を保持していた当年の平準道管に，中川地方演習林

の15年生のヤチダモにおいては10月から11月の期間に，札幌実験田畑の3，

4年生のヤチダモにおいては1996年は11中旬から12月中旬にかけて，1997

年は11月上旬から下旬にかけてキャビテーションが起きた（Fig．3．3，3．4，3．8，

3．9）．キャビテーションが起きるおもな原因としては，過度の水ストレスと木

部の凍結が考えられているが，本章で観察された当年の孔圏道管におけるキャ

ビテーションは供試木が落葉している時期に起きており，蒸散により強い水ス
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トレスが孔圏道管に加えられたとは考えにくい．したがって，木部の凍結によ

り当年の孔圏道管にキャビテーションが引き起こされたのではないかと推定し

た．キャビテーションが発生したと思われる時期の気温の変化を15年生と3，

4年越の供試木でそれぞれ調べたところ（Fig．3．15，3．16），中川地方演習林

の15年生のヤチダモの場合，当年の孔圏道管にキャピテ川口ションが起きた期

間中に日最高気温が氷点下の日（真冬日）が3日間連続していたことが確認さ

れた．この真冬日の連続により木部が凍結することは十分に考えられる．これ

までに冬期間の気温が氷点下を記録する地域に生育する孟月材樹木の木部では

秋期から冬期にかけての気温が最初に零度を下回った後に透水度が著しく低下

することが報告されている（Cochard　and　Tyree，1990；Cochard　et　a1．，

1992　；　Sperry　and　Sullivan，　1992　；　Sperry　et　al．，　1994　；　Hacke　and　Sauter，

1996a）．ヤチダモの当年の孔圏道管においても木部の凍結によりキャビテーシ

ョンが起きたと考える．

　しかし，札幌実験字面に生育する3，4年生のヤチダモの場合，1996年11

月中旬以前に日最低気温が零度を下回る日があることが確認されたにもかかわ

らず，11月中旬の試料の当年の孔圏道管にキャビテーションは観察されなかっ

た．これに対して1997年には，10月から11月にかけて日最低気温が零度を

大きく下回ることがなかったにもかかわらず，11月下旬の試料の当年の孔圏道

管にキャビテーションが観察された．1996年の観察において11月中にキャビ

テー・・一tションが観察されなかった原因としては，供試木の木部が凍結に至るまで

の十分な気温低下が供試木周辺では起こらなかったためとも考えられる．しか

し1997年の観察においては，日最低気温が零度を大きく下回った日がなかっ

たにもかかわらず，当年の孔圏道管にキャビテーションが起きている．この原

因としては気温の観測地と供試木の植栽地が直線距離にして約．500m離iれてい
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たために，観測気温が供試木の周囲の気温の変動と対応しない可能性も考えら

れる．

　このように本章で述べたヤチダモにおける10月から12月にかけての当年の

孔圏道管におけるキャビテーションが木部の凍結によるとは断定できなかった．

凍結により当年の孔圏道管にキャビテーションが起きるかどうかを：確認するた

めには，温度条件を人工的に調節して木部を確実に凍結させて当年の孔圏部に

おける水分の挙動を観察する必要がある．

　また，15年生のヤチダモの当年の孔圏道管の内こうから水が消失していた時

期に，孔圏道管周囲の木部繊維の内こうが水で満たされていた（Fig．3．4）が，

3，4年生のヤチダモを用いた実験からは，孔圏道管の内こうから水が消失して

いた時期に，孔耳茸の一部の木部繊維の内こうに水が見られるものの，多くの

木部繊維の内こうには水が認められなかった（Fig．3．8，3．9）．15年生のヤチ

ダモではキャビテーションが起きたときに孔圏道管の内こうの水がそれらの周

囲の木部繊維の内こうに移動したとも考えられるが，3，4年生のヤチダモの孔

圏道管の内こうの水がどこに移動したのかについては明らかにすることができ

なかった．木部の凍結とキャビテーションの関係については第5章でさらに検

討を行う．

　本章では環孔材樹木であるヤチダモの木部水分分布の季節変化をCryo。SEM

を用いて検討した．さらに，立木染色法を併用することにより水分通導を行っ

ている通水系の特定を試みた．Cryo－SEMでは成長期間中，当年の多くの孔圏

道管の内こうが水で満たされていることが明らかになった．また，立木染色法

からは成長期間中，染料注入部より上部の当年の孔圏道管とそれらの周囲の組

織が染色されているのが観察された．以上のことから，当年の孔圏道管が水分
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通導のおもな役割を果たしていると結論される．これに対して，孔圏外道管で

は前年の木部でもそれらの内こうに水を保持しており，水分通導の補助的な役

割を果たしていることが考えられた．また，Cryo－SEM法と光学顕微鏡法によ

る観察から当年の木部繊維の内こうの原形質が成長期間中年輪のイニシャル部

から外方へ次第に消失していくことを明らかにした．Cryo－SEM観察により当

年の孔圏道管の内こうの水が秋期から冬期にかけての一時期にほとんどなくな

ることが確認された．この現象が見られた前後での気温変化との対応から15

年生のヤチダモでは木部の凍結によりキャビテーションが起きたと考察したが，

3，4年生のヤチダモでの同様の現象の原因は明らかにできなかった．
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第4章シラカンバとオノエヤナギの木部水分分布の季節変化と水分通導

4．1　はじめに

　環孔材樹木の木部における水分通導が，当年の孔圏道管でおもに行われるこ

とはこれまでにも報告されている（Chaney　and　Kozlowski，1977；Ellmore

and　Ewers，1986）．しかしながら，孔圏道管は翌年の春までに水分通導機能

障害を起こし，それ以降その機能障害から回復しないと考えられている

（Zimmermann，1983）．本欄の第3章においても，環孔欄木であるヤチ

ダモではおもに当年の孔圏道管が水分通導を行うが，秋期から冬期にかけての

一時期に当年の孔圏道管にキャピテ・・…一一一ションが起き，翌年の成長期になっても

前年の孔圏道管が再び水で満たされることがないことを明らかにした．これに

対して，散孔材樹木では水分通導は辺材の外層部から内層部にかけての広い範

囲の道管で行われることが報告されている（Greenidge，1957b；Kozlowski

and　Winget，1963）．このことは散孔材樹木の道管が，環孔材樹木の孔圏道管

と異なり，数年以上にわたり水分通導機能を保持していることを意味する．

　樹木の木部における水分通導の季節変化を示す指標としては，これまでおも

に透水度（Tyree　and　DiXon，1986；Sperry　et　al．，1988b）が用いられている．

気温が冬期間に氷点下を記録する地域に生育する散孔材樹木においては，透水

度が冬期間に他の季節よりも低下することが報告されている（Sperry　and

Sullivan，　1992　；　Sperry　et　al．，　1988c　；　Sperry，　1993　；　Sperry　et　al．，　1994　；

Magnani　and　Borghetti，1995）．このことは，これらの散開材樹木において

冬期間に水分通導機能障害が起きていることを示唆している．

　カバノキ属やカエデ属の樹種では開葉前の時期に木部の透水度が上昇するこ

とが報告されている（Sperry　et　a　1．，1988c；Sperry，1993；Hacke　and　Sauter，
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1996a）．これまで木部の正圧はおもに木部にせん孔してそのせん孔部の圧力を

マノメーターで測定することにより求められているが，カバノキ属やカエデ属

の樹木でこの手法により開気前の春期に正圧が測定されることが報告されてお

り（Merwin　and　Lyon，1909；Kramer　and　Kozlowski，1960；Sperry，1993；

Sperry　et　a1．，1994；Hacke　and　Sauter，1996a），この正圧により通水系は水

で再び満たされることがあると考えられている（Hacke　and　Sauter，1996a）．

冬期間に散孔材樹木の通水系に水分通導機能障害が起きた場合，翌年の春期に

通水系が水分通導機能を回復するのには木部で測定される正圧が関与している

可能性がある．

　しかしながら，木部の油圧がマノメーターでは測定されない針葉樹において

も透水度が秋期と比較して冬期に一旦低下した後，春期に再び増加することが

報告されており（Spen’y，1993；Sperry　et　a1．，1994），冬期から春期にかけ

ての水分通導機能の回復がすべての樹種において木部の正圧で行われるとは考

えられていない．

　このように透水度を定期的に測定した研究から，散孔材樹木においても冬期

間に水分通導機能障害を起こすことは示唆されているものの，散孔材樹木にお

いて秋期から冬期にかけて水分通導機能障害が起こる過程と春期に水分通導機

能の障害から回復する過程での木部の水分分布，とくに道管内こうの水の量や

存在領域の変化については明らかになっていない．

　そこで本章では散孔材樹木のシラカンバとオノエヤナギの枝をCryo一一SEM

により定期的に観察し，木部水分分布の季節変化を検討した．カバノキ科

（Betulaceae）ではカバノキ属のほかにハンノキ属（Aln　us）の樹木において

も開葉前の木部に正直が測定されることがこれまでにも報告されている

（Sperry　et　a1．，1994）．これに対して，ヤナギ科（Salicaceae）のヤマナラシ
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属（Popα1us）の樹木では木部の正圧がマノメーターによる測定では記録され

なかったことが報告されている（Sperry　et　a1．，1994）．また，シラカンバでは

開駅前の時期に樹幹からの溢泌現象が報告されている（寺沢，1996）が，オノ

エヤナギでは報告例がない．このように開葉前の木部の圧力が大きく異なると

考えられる両樹種を用いて水分通導の季節変化を検討した．また，散孔材樹木

における水分通導機能の障害が，第3章で述べたような環孔材樹木であるヤチ

ダモの孔圏道管に起きるような一時期のキャビテーションに起因するのかどう

かを検討した．散孔材樹木では辺材の外層部から内層部にかけての広い範囲の

道管が水分通導に関わっていると考えられるため，シラカンバの樹幹について

も木部水分分布をCryo－SEMを用いて観察し，加えて木部における水分通導

の経路を特定するため，成長期間中のシラカンバに立木染色を行い観察した．

4．2　実験方法

4．2．1　供試木

　北海道大学構内に生育するシラカンバ（樹高約8m，胸高直径15cm）とオ

ノエヤナギ（樹高約15m，胸高直径約40cm）および北海道美深町の民有林に

生育するシラカンバ（樹高5～8m，胸高直径5～10cm，樹齢10～16年）を

供試木として使用した．

4．2．2Cryo－SEM法の試料採取と観察試料の作製

　試料の採取および作製は第2章の2．2．2に準じた．

　北海道大学構内に生育するそれぞれ2本のシラカンバとオノエヤナギの枝よ

り，3ないし4年輪を形成している枝の節劇から，Cryo－SEM用の試料を採取

した．1996年の3月，4月，8月と1996年遅11月から1997年の4月まで1
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ヶ月ごとに試料の採取を行った．

　また，1997年の3月，4月，8月に北海道美深町の民有林に生育するシラカ

ンバよりそれぞれ2本ずつ樹幹の胸高部から試料を採取しCryo一一SEM観察に

用いた．

　シラカンバおよびオノエヤナギの枝における，空隙が存在した道管の割合の

季節変化を定量化するため，樹皮側から数えて1，2年輪目から1年輪を選択

し，110倍以上に拡大された木口面のSEM写真を用いて各時期につき100個

以上の道管（内こうの接線径が20μm以上のもの）を写真上で観察し，内こ

うが水で満たされている道管要素と接線径が20μm以上の空隙が存在する道

管要素をそれぞれ数え，空隙を含んだ道管の割合を決定した．

4．2．3立木染色法による染料注入と試料採取

　北海道美深町の民有林に生育するシラカンバの樹幹に1997年8月に立木染

色を行った．電動式ドリルを用いて樹皮から髄まで直径8mmの注入孔を開け，

0．1％サフラニン水溶液を吸引させた．試料の採取および作製は第2章の2．2．3

に準じた．1時間の染料注入を2本の供試木に行い，染色部位を含む樹幹を採

取した．

4．2．4気温および地温のデータ

シラカンバおよびオノエヤナギの枝を採取した地点より約1㎞離れた北海

道大学農学部附属農場で常時観測している日最低気温，日最高気温，地温（地

下10cm）の記録を利用した（北海道大学農学部，1996，1997）．

4．3　結果
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4．3．1　シラカンバとオノエヤナギの枝の木部水分分布の季節変化

　シラカンバおよびオノエヤナギの枝の木部水分分布の季節変化をCryo－SEM

法により観察した．1月から4月にかけては前年と前々年の木部の水分分布の

季節変化の結果を，8月から12月にかけては当年および前年の木部の水分分

布の季節変化の結果を以下に記す．

　3月には，平取はまだ起きておらず，シラカンバ，オノエヤナギともに当年

の木部の形成もまだ始まっていなかった．前年と前々年の木部水分分布に違い

は観察されなかった．シラカンバの木部では，内こうに水が見られない道管と

（Fig．4．1A，小矢印），内こうが水で満たされている道管が存在した（Fig．4．IA，

大矢印）．多くの木部繊維の内こうには水が見られなかった．Fig．4．1Bは前々

年の木部の木口面である．内こうに水が存在しない道管と内こうが水で満たさ

れている道管が観察される．内こうに水が存在しない道管には階段せん孔板（矢

印）が見られるものもある．板目面の観察からは，内こうに水が存在していな

い道管や（Fig．4．1c），内こうの一部を塞ぐように水が存在している道管が観

察された（Fig．4．1D，アステリスク）．また，内こうに水が見られる木部繊維

もあった（Fig．4．1c，矢印）．オノエヤナギにおいても同様に，内こうに水が見

られない道管と内こうが水で満たされている道管が観察されたが，年輪のター

ミナル部付近の多くの小道管の内こうが水で満たされていた（Fig．4．2A，矢印）．

また，多くの木部繊維の内こうには水が認められなかった（Fig．4．2B）．柾目

面の観察からは，内こうの一部を塞ぐように水が存在している道管や（Fig．4．2c，

アステリスク），内こうの一部に水が存在している道管がみられた（Fig．4．2D，

アステリスク）．内こうに空隙が存在した道管の割合は前年および前々年の木

部においてシラカンバで約80％，オノエヤナギで約70％であった（Fig．4．3）．

　4月になっても開葉はまだ起きていなかった．オノエヤナギの形成層活動は
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Fig．4．1シラカンバの枝の3月のCryo－SEM写真．　A，前々年の木部の

　　　　木口面．小矢印は水が見られない道管，大矢印は水で満たされ

　　　　ている道管を示す．B，　Aの一部の拡大．矢印は階段せん孔板を

　　　　示す．C，前々年の木部の板目面．矢印は木部繊維内こうの水を

　　　　示す．D，前々年の木部の板目面．アステリスクは道管内こうの

　　　　水を示す．
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Fig．4．2オノエヤナギの枝の3月のCryo－SEM写真．　A，前々年の木部の

　　　　木口面．矢印は水で満たされている道管を示す．B，Aの一部の拡

　　　　　大．C，前々年の木部の柾目面．アステリスクは道管内こうの水を

　　　　　示す．D，前々年の木部の柾目面．アステリスクは道管内こうの水

　　　　　を示す．
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　　　　　　時間経過（月）
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シラカンバとオノエヤナギの枝における空隙が存在していた道管の
割合の変化．
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始まっていたが，シラカンバではまだ始まっていなかった．シラカンバの木部

ではすべての道管の内こうが水で満たされていた（Fig．4．4A）．また，多くの

木部繊維の内こうには水が見られなかったが，いくつかの木部繊維の内こうに

は水が存在した（Fig．4．4B，矢印）．柾目面の観察からも，道管の内こうが水

で満たされている様子が観察された（Fig．4．4c）．　Fig．4．4cでは，道管の階段

せん図板のバーの一部がみられ，上下に接している道管要素間でも水が連続し

て存在していることを示している（小矢印）．また，木部繊維の内こうの一部

に水が存在していた（大矢印）．オノエヤナギの木部においても，すべての道

管の内こうが水で満たされていた（Fig．4．5A）．また，多くの木部繊維の内こ

うには水が認められなかったが，いくつかの木部繊維の内こうには水が存在し

た（Fig．4．5B，矢印）．柾目面の観察からも道管の内こうに水が充満している

様子が観察された（Fig．4．5c）．なお，　Fig．4．5cの矢印はせん孔縁を示す．内

こうに空隙が存在した道管の割合はシラカンバでは0％であり，オノエヤナギ

では約5％であった（Fig．4．3）．

　8月になると両樹種ともに完全に丸葉しており，当年の木部が形成されてい

た．当年および前年の木部の道管の内こうの多くは水で満たされていたが，い

くつかの道管の内こうは完全には水で満たされておらず空隙が存在するものも

あった．シラカンバの当年木部では，多くの木部繊維の内こうには水が認めら

れなつかたが（Fig．4．6A），ターミナル部付近の木部繊維の内こうには水もし

くは原形質が観察された（Fig．4．6B，矢印）．オノエヤナギの当年木部では大

部分の木部繊維の内こうには水もしくは原形質が観察された（Fig．4．6c）．し

かし年輪境界付近の木部繊維の多くには内こうに水が認められなかった（Fig．

4．6D，矢印）．内こうに空隙が存在した道管の割合は当年および前年の木部に

おいて両樹種共に約10％であった（Fig．4．3）．
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　11月から2月にかけて両樹種は落葉していた．内こうに空隙が存在した道

管の割合は，時間の経過とともに両樹種共に増加した（Fig。4．3）．しかしなが

ら両樹種においても，また各採取時期においても内こうに空隙が認められた道

管に存在している水の量はさまざまであった．

　11月において，シラカンバの木部では大部分の道管の内こうが水で満たされ

ているのに対して，当年の木部も含めて多くの木部繊維の内こうには水が認め

られなかった（Fig．4．7A）．同様にオノエヤナギの木部でもほとんど大部分の

道管の内こうが水で満たされているのに対して，当年の木部も含めた多くの木

部繊維の内こうに水が認められなかった（Fig．4．7B）．

　12月の時点でもシラカンバの木部では大部分の道管の内こうが水で満たされ

ていたが，内こうに水が認められない道管も存在した（Fig．4．7c，矢印）．多

くの木部繊維の内こうには水が認められなかった．オノエヤナギの木部でも多

くの道管の内こうが水で満たされていたが，内こうに水が認められない道管も

観察された（Fig．4．7D，矢印）．多くの木部繊維の内こうには水が認められな

かった（Fig．4．7D）．

　1月になると内こうに空隙が存在した道管の割合は増加した（Fig．4．3）．シ

ラカンバの木部では，内こうが水で満たされている道管と内こうに水が認めら

れない道管が存在し，内こうが水で満たされている木部繊維と内こうに水が認

められない木部繊維もそれぞれあった（Fig．4．8A）t．オノエヤナギの木部でも，

内こうに水が認められない道管と内こうが水で満たされている道管があった

　（Fig．4．8B）．年輪ターミナル部の小道管の内こうは水で満たされていた（Fig．

4．8B，矢印）．多くの木部繊維の内こうには水が見られなかった．

　2月になると，内こうに空隙が存在した道管の割合は両樹種においてさらに

増加した（Fig．4．3）．シラカンバの木部では，1月と同様に内こうが水で満た
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4ノエヤナギの枝の11月と12月のCryo－
A，シラカンバの11月の当年木部．B，オ

の当年木部．C，シラカンバの12月の前年

1現られない道管を示す．D，オノエヤナギ

部．矢印は水が見られない道管を示す．
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Fig．　4．8 シラカンバおよびオノエヤナギの枝の1月置2月のCryo－SEM
写真．木口面．A，シラカンバの1月の前々年の木部．　B，オノ

エヤナギの1月の前々年の木部．矢印は水で満たされている道

管を示す．C，シラカンバの2月の前々年の木部．　D，オノエヤ

ナギの2月の前々年の木部．矢印は水で満たされている木部繊

維を示す．
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t

されている道管と内こうに水が認められない道管が存在した（Fig。4．8c）．オ

ノエヤナギの木部でも，内こうに水が認められない道管と内こうが水で満たさ

れている道管があった．また，内こうが水で満たされている木部繊維も観察さ

れた（Fig．4．8D，矢印）．

　シラカンバとオノエヤナギの枝における木部水分分布の季節変化の模式図を

Fig．4．9に示す．

4．3．2　シラカンバの樹幹の木部水分分布の季節変化

　シラカンバの樹幹の木部水分分布の季節変化を，Cryo－SEMにより観察した．

辺材の外層部として樹皮側より数えて2年打目を，辺材の中央部として樹皮側

より数えて5，6年幻想を，辺材の内層部として樹皮側より数えて9～12年輪

目を観察した結果を以下に示す．

　3月に採取した試料では，樹皮側より数えて2年輪目のほとんどの道管の内

こうには水が認められなかった（Fig．4．10A）．多くの木部繊維の内こうにも水

が認められなかったが，年輪境界（Fig．4．10B，小矢印）付近の木部繊維の内

こうは水で満たされていた．内こうに水が認められない道管には階段せん跳板

が観察されるものもあった（Fig．4．10B，大矢印）。樹皮側より数えて5年輪

目では多くの道管の内こうには水が認められなかったが，6年輪目では内こう

が水で満たされている道管も数多くあった（Fig，4．10c）．また，6年輪目の年

輪境界（Fig．4．10c，矢印）付近の木部繊維の内こうに水が観察された．樹皮

側から数えて9年封目では，ほとんどの道管の内こうは水で満たされていた．

また多くの木部繊維の内こうには水が見られなかったが，いくつかの木部繊維

の内こうは水で満たされていた（Fig．4．10D，矢印）．

　4月になると樹皮側より数えて2年輪目の道管の内こうは水で満たされてお
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Fig．　4．9 シラカンバとオノエヤナギの枝における木部水分分布の季

節変化．

●，水分が存在した道管．

○，水分が存在しなかった道管．

睡翻，水分が存在した木部繊維．

□，水分が存在しなかった木部繊維．
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草樹のバンカラシ0ユ4　　の9●－よF 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　．木口面．A，樹皮側

．B，樹皮側から数えて1，2年輪目．小矢印は
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　樹皮側から数えて5，

　　　　　　　　　　　　D樹皮側から数えて9年輪目．

　　　　　　　　　　　　．璽砺暫臨

シラカンバの樹幹の3月のCryo－SEM写真

から数えて2年輪目
年輪境界，大矢印は階段せん孔板を示す．C，

6年瀬野．矢印は年輪境界を示す．　，

矢印は水で満たされている木部繊維を示す．
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し

り，多くの木部繊維の内こうも水で満たされていた（Fig．4．11A）．年輪イニシ

ャル部では内こうに水が認められない木部繊維（Fig．4．11B，矢印）も観察さ

れたが，わずかであった．樹皮側より数えて5，6年輪目でも，すべての道管

の内こうが水で満たされていた．また多くの木部繊維の内こうも水で満たされ

ていた．とくに年輪境界（Fig．4．11c，矢印）付近の木部繊維の内こうは水で

満たされていた．樹皮側より数えて12年輪目ではすべての道管の内こうが水

で満たされていた．また，内こうが水で満たされている木部繊維（Fig．4．11D，

矢印）と内こうに水が認められない木部繊維が観察された．

　8月の時点では樹皮側より数えて2年輪目のほとんどの道管の内こうは水で

満たされていた（Fig．4．12A）．しかし，ほとんどの木部繊維の内こうには水が

認められなかった（Fig．4．12B）．樹皮側より数えて5年無目でもほとんどの

道管の内こうは水で満たされていたが，木部繊維の内こうには水が認められな

かった（Fig．4．12c）．樹皮側より数えて9年総目では多くの道管の内こうは

水で満たされていたが，いくつかの道管の内こうには水と共に空隙が存在する

ものも見られた（Fig．4．12D，矢印）．

4。3．3シラカンバの樹幹の染料上昇部位の観察

　シラカンバの樹幹における水分通導部位を特定するために，8月に立木染色

を行い染料注入孔から樹軸方向に0．5mごとにそれぞれ観察した．染料注入後

1時間で，1本の供試木では注入孔上0．5mの部位まで染色が観察され，もう1

本の供試木では注入孔上1．Omの部位まで染色が観察された．以下に注入孔上

1．Omの部位まで染色が観察された供試木の観察結果について述べる．

　染料注入部では辺材の樹皮側から髄付近までの広い範囲が染色されていた

（Fig．4．13A）．染色された範囲は染料注入孔と同一方向，同程度の接線方向幅
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シラカンバの樹幹の4月のCryo－SEM写真．木急難．　A，樹皮側

から数えて2年輪目．B，樹皮側から数えて2年輪目のイニシャル

部．矢印は水が見られない木部繊維を示す．C，樹皮側から数えて

5，6年綴目．矢印は年輪境界を示す．D，樹皮側から数えて12年

糊目．矢印は水で満たされている木部繊維を示す．

89

麟7
鱗
・
照灘
騨
雛灘

酋

L

．㌔

蛛C一疇



t

’

十

骨

　　

@　
@　
@　
@　
@．

v
い
い
“
6
・
P
●
三
m
畠

？舛
6
3
●
●
亀
●
●

竃
魅
◎

　　

@　

@　

@　

怩
轣
A
●
◎

㍗

亀
5
ピ
蔚
し
脱
も

己
●
O
●
●
●
O

　　

@　

@　

@　

@　

@
じ
、
◎
」
驚
ひ

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
い
●

　，

m
の
へ
δ
蝸
麺
侮
」

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
●
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
榔
　
　
　
旨
　
　
　
　
　
　
，

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
費
　
一

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
ピ
　
　
　
　
　
　
　
　
　
る
　
ぺ

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
に
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
ド

●
ミ
、
曇
、
馬
ε
讐
．
口
気
、
・

　　

@　
@　
@　
@　
@　
@　
@　

@
．
．
傭
ジ
舞
し

　
　
・
♪
一
洗
・
，
、
一
：
ρ

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
へ

、
噂
望
、
，
◎
暫
’
　
　
罐

．
の
「
己
置
δ
ゼ
隔
　
　
．
“
，

懇
灘
盤
蕪
胱
離
腰
漂
§
寄
』
・
・
…

難
襟
藩
灘
遍
羅
．
釜

　　

@　

ﾆ
6
9
●
、
』
」

　　

@　

ﾑ
・
・
r
’
ト
ー
、
為

「
」
一
・
舗
訪
り
h

◎
ら
嚢
奨
讃
“
麗
毒

　
　
　
　
　
　
　
　
　
ミ
　
　
側
．
藷
”
．
一

　
　
　
　
　
　
　
　
　
3
纂
　
　
U
曽
曜
日
や

一
二
6
聯
誌
職

側皮樹ん
　
コ三口木　　真写M冊ゆ塀Cの月8の幹樹のバンカラシ2ユ4　の9　　ユF

5てえ数跨つか甲皮樹　タC大工の部　一のA鼠且輪年2てえ数らカ
亙るれ、

ら
見が隙空は印矢且迫撃9てえ数、らか側皮樹　ジD且輪年

　
　す示を管

90

gelj・

　　　　　　　t

糊1　＿一辱灘
　　　　一．鞭fi灘’　赫簸灘獺，

噸



　倉
e

　　需‘揺㌧、
1・s；c．yM

も

鷺「脳ヲ『響・，膨ぞ懸薫’蜘｝
，㌧～董　　　．　　　，

　　　　　疑

1　，　1鴇
　　　馬＼r職剛

　　　　　　　，　　　尊

．
卿

i；”’“

“

tv．．　，

t

i

t

一

’

　　，『』昌・‘！旨1痛商・，

　L・　　一；，　，，　二一’・ゲ「一．・鞠

．1㌦該∴誓言1ξ1お

Fig．4．13シラカンバの樹幹の8月の立木染色写真．木口面．　A，染料注入部

　　　　　の木部．B，染料注入部の辺材外層部．矢印は染色されていない

　　　　　道管を示す．C，注入腰上0．5mの木部．　D，注入孔上0．5mの辺材

　　　　　外層部．E，注入孔上1．Omの木部．　F，注入孔上1．0：mの辺材外層

　　　　　部．
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であった．多くの道管や道管周囲の組織に強い染色が観察されたが，染料注入

孔の樹軸方向上部の木部でも染色されていない道管が存在した（Fig．4．13B，

矢印）．注入参上0．5mでは，木部の染色された領域が，注入孔の幅（8㎜）

よりも接線方向に広がっていた（Fig．4．13c）．樹皮側から数えて10年輪目ま

でが染色されていた．また，せん孔部と同一方向の樹軸方向上部の木部でも道

管とそれらの周囲の組織が染色されている領域と染色がみられない領域がそれ

ぞれ観察された（Fig．4．13D）．注入孔上1．Omの部位では，樹皮側から数えて

1，2年輪目のみに染色が見られた（Fig．4．13E）．いくつかの道管とそれらの

周囲の組織に染色が見られた（Fig．4．13F）．

4．3．4　気温および地温

　シラカンバとオノエヤナギの枝におけるキャビテーションと凍結ストレスと

の関係を検討するために気温と地温の季節変化を調べた．北海道大学農学部附

属農場における1996年の春期から翌1997年の春期までの日最高気温，日最

低気温，地温の変化をFig．4．14に示す．最初に日最低気温が氷点下を記録し

たのは10月下旬で，最初に日最高気温が氷点下を記録したのは11月中旬であ

った．これは11月の試料採取の2日前であった．12月から3月にかけては日

最低気温が氷点下の日が続き，一10℃以下の日が12日間記録された。地温は氷

点下になることはなかった．

4．4　考察

　シラカンバとオノエヤナギの枝のCryo－SEM観察では，樹皮側から数えて1，

2年輪目では1月から3月にかけて空隙が存在した道管の割合が時間の経過に

ともなって増加した．11月と12月の観察時には多くの道管の内こうが水で満
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Fig．4．141996年3月から1997年3月にかけての北海道大学農学部附属
　　　　　農場における日最高気温と日最低気温，および地温（地下

　　　　　10cm）の変化．
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たされていた（Fig．4．7）のに対して，3月の観察時には多くの道管の内こう

には空隙が存在していた（Fig．4．1，4．2）．このような時間の経過に伴い空隙が

存在した道管の割合が徐々に増加する傾向は，第3章で述べた環孔材樹木であ

るヤチダモの孔圏道管において秋期から冬期にかけての一時期に一一斉にキャビ

テーションが起きていたのとは大きく異なっていた．

　シラカンバとオノエヤナギの枝において，内こうに空隙が存在した道管が増

加していった12月から翌年の3月にかけて，日最低気温が一10℃以下になる日

が12日記録された（Fig．4．14）．この時期の枝の木部の道管の水は凍結と融解

を繰り返していると考えられる．樹木にキャビテーションが起きる要因の一つ

として木部の凍結が考えられており（TYree　and　Sperry，1989；Sperry，1993），

シラカンバとオノエヤナギの道管の内こうの水が凍結と融解を繰り返すことに

よりキャビテーションが進行したと考えた．

　木部の水分通導機能障害の程度の季節変化はこれまでおもに木部の透水度を

測ることにより行われてきている．冬期間の気温が零度を下回る地域に生育す

る広葉樹においては冬期間に木部の透水度が低下することが報告されている

（Sperry　and　Sullivan，　1992　；　Magnani　and　Borghetti，　1995　；　Pockn　iaii　and

Sperry，1997＞．透水度の低下の程度は樹種によりさまざまであるが，一般に

冬期に見られる透水度の低下の程度は環孔材樹木の方が散孔材樹木よりも大き

い（Sperry，1993；Hacke　and　Sauter，1996a）．　また，環孔材樹木の木部で

は，秋期から冬期にかけての最初に気温が零度を下回った後に透水度が著しく

低下することも報告されている（Cochard　and　Tyree，1990；Cochard　et　a1．，

1992　；　Sperry　and　Sulliv　an，　1992　；　Sperry　et　al．，　1994）．

　このような凍結ストレスに対する透水度の低下が樹種により異なるのは，通

水要素の細胞径が関係していると考えられている（Tyree　et　a1．，1994）．　Ewers
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（1985）はさまざまな直径のガラス管中に空気を溶：解した水を入れて凍結と融

解を施した際の凍結により生じた気泡の安定性について報告している．それに

よると，針葉樹の早暁仮道管と同程度の小径のガラス管内の水を凍結して融解

させると，凍結により生じた気泡は氷の融解後すぐに水に溶解してしまう．こ

れに対して，環孔材樹木の気圏道管ほどの大径のガラス管内の水を凍結させて

気泡を生じさせた後に融解させるとその気泡は小径のガラス管の場合と比べて

長い間融解せずに残存する．Spen’y　et　a1．（1994）は通水要素の径が小さいほ

どキャビテーションが起きにくいことを報告している。

　本章においても，3月のオノエヤナギの枝のCryo一一SEM観察の結果では樹皮

側から数えて1，2年輪目の木部の約70％の道管に空隙が見られたが，年輪タ

ーミナル部付近の小径の道管の多くでは，内こうが水で満たされていた（Fig．

4．2A）．小径の通水要素は凍結によるキャビテーションを起こしにくいと考え

られる．これに対してシラカンバでは道管径とキャビテーションとの問に明瞭

な関係は認められず，空隙が存在していた道管は年輪内に散在していた（Fig．

4．1A）．オノエヤナギの道管は署せん孔をもち（Fig．4．5c），孤立管孔が多い

（Fig．4．2）ので，道管は比較的単純な管として考えられ道管径とキャビテー

ションとの関係が明瞭にあらわれると考えられる．一方，シラカンバの道管は

階段せん孔板をもち（Fig．4．1B，4．4c，4．10B），さらに放射複合管孔や集団管

径が多く，道管の横断面形も変化にとんでいる．したがって，シラカンバの道

管を単純な管として考えることには無理があり，道管径とキャビテーションと

が必ずしも関連しないと考えられる．

　Cryo－SEM観察からシラカンバとオノエヤナギの枝の道管が水で再び満たさ

れる時期が明らかになった．両樹種共に樹皮側から数えて1，2年輪目におい

て，3月まで多くの道管の内こうにあまり水が見られなかった（Fig．4．1，4．2）
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のに対して，4月のまだ湯葉していない時期にほとんどの道管の内こうは水で

満たされた（Fig・4．4，4．5）．また，シラカンバの樹幹の樹皮側から数えて1，

2年輪目においても同時期に道管の内こうが水で満たされていた（Fig．4．11A，

B）のが観察された．開閉前の時期に木部の透水度が上昇することはカバノキ

属やカエデ属の樹種で報告されており（Sperry　et　a1．，1988c；Sperry，1993；

Hacke　and　Sauter，1996a），木部で測定される正の圧力が透水度の上昇に関

与していると考えられている．

　木部で測定される正圧のなかで，根の能動的吸水に由来すると考えられる根

圧は通水系が春に水分通導機能が回復する際に重要な役割を果たすと考えられ

ている（Scholander　et　a1．，1965；Sperry　et　a　1．，1987・；Sperry　et　a1．，1994）．

木部における正平がマノメーターにより測定されている樹種は多数あり，ラブ

ルスカブドウ（Scholander　et　a1．，1955），リパリアブドウ（Sperry　et　aL，

1987），ニグラカンバ（Be　tula　m’gra　L．）（Kramer　and　Kozlowski，1960），

ルテアカンバ，レンタカンバ（Betula　len　ta　L．）（MerWin　and　Lyon，1909），

オクシデントカンバ，パピリフェラカンバ，インカーナハンノキ（AZnus　incana

（L）Moench）（Sperry　et　a1．，1994）で報告されている．

　道管の内こうに存在していた気体は根圧により加圧された樹液に溶解するか，

道管外に押し出されてしまい，水分通導機能が回復するのだろうと考えられて

いる（Sperry　et　aL，1987）．しかし，これまでに報告されている根圧の値は，

オクシデントカンバで約120kPa，パピリフェラカンバで約60kPa，インカー・一

ナハンノキで約30kPaであり（Sperry　et　a1．，1994），樹高が100m以上にも

なる樹木の樹冠部まで水を移動させるのに十分ではないという指摘もある

（Steudle，1995）．加えて，マノメーターによる測定では正圧が検出されなか

った針葉樹において冬期と比較して春期に透水度が上昇することが報告されて
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いる（Spen・y，1993）ことからも水分通導機能の回復と根圧との関係は未だ不

明である．

　両樹種において成長期間中，Cryo－SEMにより当年の木部繊維の内こうに水

もしくは原形質が観察された（Fig．4．6）．水もしくは原形質が観察された木部

繊維は年輪のターミナル部に多く，年輪のイニシャル部の木部繊維の内こうに

は水が見られないものが多かった．11月になると，両樹種において内こうに水

もしくは原形質が観察された木部繊維は形成層帯付近に限定された．このよう

な当年の木部における木部繊維の内こうから季節の推移とともに水分が消失し

ていく現象は，馬歯材樹木のヤチダモでも観察されている（第3章）．ヤチダ

モの場合，成長期の当年の木部のCryo－SEM観察と原形質を染色した切片の

光学顕微鏡観察から，木部繊維の内こうの水分の多くは原形質であると結論し

た．本章におけるシラカンバとオノエヤナギの枝のCryo一一SEM観i察でも同様

に当年に形成された木部繊維の内こうに見られた水分の多くは原形質であり，

木部繊維の成熟とともに消失していったと考える．

　シラカンバの樹幹のCryo－SEM観察からは，前年および前々年の木部の道

管にほとんど水が見られない3月の試料においても，樹皮側から数えて6年輪

目では多くの道管の内こうに水が存在し，樹皮側から数えて9年輪目のほとん

どの道管では内こうが水で満たされていた（Fig．4．10）．さらに4月になると

辺材のすべての道管に水が充満していたのに加えて，多くの木部繊維の内こう

に水が満たされていた（Fig．4．11）．辺材内層部の道管の内こうの水は成長期

間中である8月においても保持されており（Fig．4．12），シラカンバの樹幹に

おいては，辺材内層部の道管は1年間を通じて内こうが水で満たされている可

能性がある．札幌で越冬している樹木は，日中，樹幹の南側が数時間融解する

ほかはほとんど凍結状態であることが報告されている（酒井と和田，1963；酒
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井，1965）．シラカンバにおいて凍結と融解により道管のキャビテーションが

起きると仮定すると，札幌市より北に位置している美深町に生育していたシラ

カンバの樹幹では冬期間，辺材の外層部が凍結と融解を繰り返している問も辺

材内層部は凍結したままであり，キャビテーションが起きる道管が少ないこと

が考えられる．

　シラカンバの樹幹において成長期間中に立木染色を行ったところ，辺材の外

層部から内層部にかけての広い範囲の道管とそれらの周囲の組織が，染料注入

後1時間で注入口上。．5mの部位まで染色されていた（Fig．4．13）．シラカン

バのような散孔材樹木では，少なくとも樹皮側から数えて数年輪の道管で水分

通導が行われるとこれまでにも報告されてきた．（Greenidge，1957b；

Kozlowski　and　Winget，1963）が，この実験においてもそれが確認された．4

月に水で満たされていた前年以前の木部の道管が，成長期間中の水分通導の役

割を果たしていることが明らかになった．

　本章では散孔材樹木であるシラカンバとオノエヤナギの木部水分分布の季節

変化をCryo－SEMを用いて検討した．シラカンバの樹幹では立木染色による

観察も行った．Cryo－SEMによる観察の結果，両樹種の前年および前々年の木

部では開葉前の3月の観察時には多くの道管の内こうにほとんど水が存在して

いなかったが，4月の観察時にはシラカンバにおいてはすべての道管の内こう

が，オノエヤナギにおいてはほとんどの道管の内こうが水で満たされていた．

シラカンバの樹幹では樹皮側から数えて3年堅目以降の木部の道管も含めて同

様の現象が観察された．これらは開葉前の時期の現象であり，カバノキ属を含

むいくつかの広葉樹においてこれまで報告されている木部の正見が，道管の内

こうが水で再充填されることに関与することが考えられる．しかし，木部の正
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圧がマノメーターにより測定されなかった樹種においても透水度が春期に上昇

することが報告されており，オノエヤナギの道管の内こうが水で満たされた要

因を特定することができなかった．また，成長期間中，両樹種において当年お

よび前年の木部の多くの道管の内こうは水で満たされていた．立木染色による

観察では染料注入部より上部で辺材の外層部から内層部にかけての広い範囲で

道管とそれらの周囲の組織に染色が見られ，春期に水で満たされた道管が成長

期間中の水分通導を行っていると考えられた．また，Cryo－SEMにより両樹種

において1月から3月にかけて空隙が存在していた道管の割合が徐々に増加す

るのが観察された．このように，散孔材樹木であるシラカンバとオノエヤナギ

の水分通導機能障害の発生と水分通導機能障害からの回復は，第3章で述べた

環孔材樹木のヤチダモのそれと大きく異なることが明らかになった．
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第5章　凍結・融解処理によるヤチダモの孔圏道管のキャビテーション

5．1　はじめに

　キャピテ・・・…Lションが樹木の通水系に起こる原因として水ストレスと木部の凍

結が考えられている（Ty：ree　and　Sperry，1989；Sperry，1993）．第3章で述

べたように，環孔材樹木であるヤチダモの木部の水分分布の季節変化をCryo－

SEMにより観察した結果と立木染色の結果から，ヤチダモの当年の孔圏道管は

秋期から冬期にかけてキャビテーションを起こし，翌年の春期になってもこれら

孔圏道管が水分通導機能を回復しないことが明らかになった．ヤチダモの当年の

摘下道管にキャビテーションが進行した時期には供試木は落葉していることから，

蒸散による水ストレスがキャビテーションの原因とは考えにくい．また，第3

章で気温データを検討したところ，15年生ヤチダモの当年の孔圏道管にキャビ

テーションが起きる前に気温が氷点下になっていたことが分かった．これまで，

通水系内の水に溶解していた気体が，凍結する際に水に対する気体の溶解度と氷

に対する空気体の溶解度の違いから気泡として氷中に形成され，通水系内の氷の

融解後に気泡が残存したまま通水系内に張力が働くと，気泡が拡大してキャビテ

ー・一・・p Vョンが起きるという仮説が考えられている（Z㎞e㎜，1983；Sperry，

1993）．したがって，15年生ヤチダモでも木部の凍結によりキャビテーション

が進行したのではないかと考えられた．

　しかし，第3章で述べたように3，4年生ヤチダモを用いた実験では，同様の

時期に当年の孔圏道管にキャビテーションが起きていたのが観察されたものの，

気温の氷点下への低下とキャビテーションの進行に明確な関係を見い出すことが

できなかった．自然条件下では，木部の凍結とキャビテーションの関係を検討す

るためには外気温の変動に依存せざるを得ない．木部の凍結とキャビテーション

L誘，
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の関係を解明するためには温度条件を人工的に調節し，当年の木部を確実に凍結

させて当年の孔圏部における水分の挙動を実験的に明らかにする必要がある．

　樹木に人工的に凍結ストレスを与えて水分通導の変化を調べる研究はこれま

でにも行われている．Hammel（1967）はカナダツガの採取した枝を凍結させ

た後に融解させたところ再び吸水が起きたと報告している．これに対して

Langan　et　a1．（1997）はうウリナウルシ（Rhus　laurina　Nutt．）とCeanothus

megacarpus　Nutt．の採取した枝の基部を水で満たした容器に入れ，枝の上部を

一20℃まで冷却した後に融解させて凍結前後で透水度に差があるかどうかを検討

し，両樹種において凍結・融解処理後に透水度は減少したと報告している．また，

冬期間の気温が氷点下になる地域に生育する環孔材樹木の木部では秋期から冬期

にかけて最初に気温が零度を下回った後に透水度が著しく低下したことも報告さ

れている（Cochard　and　TYree，1990；Cochard　et　a1．，1992；Sperry　and

Sullivan，　1992；Sperry　et　al．，　1994；Hacke　and　Sauter，　1996a）　．

　しかし，冬期間の気温が氷点下になる地域に生育する乱心材樹木の木部が氷

点下の温度にさらされて透水度が低下した時の，道管の内こうの水の量や存在領

域は明らかになっていない．透水度が低下する原因としては通水系にキャビテー

ションが起きることが考えられているが，環孔材樹木において水分通導を行って

いたすべての道管にキャビテーションが起きるのかということや，キャビテーシ

ョンが起きない道管が存在する場合には，キャビテーションと道管の径や年輪内

での部位に関係があるのかということに関する知見も乏しい．また，木部の凍結

により道管の内こうにキャビテーションが起きると仮定して，キャビテーション

が木部の凍結時に起きるのか，それとも凍結後の融解時に起きるのかといった点

や，キャビテーションの進行過程や，空隙が道管の内こう全体に広がるのに要す

る時間，空隙の形成後の道管の内こうの水の量や存在領域に関しては不明である．
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　そこで本章では，ポットに植栽した4年生のヤチダモを立木状態で人工的に

凍結させた後に融解させ，その過程で道管にキャビテーションが起こるかどうか

をCryo－SEMにより検討し，凍結に起因するキャビテーションの進行過程をさ

らに詳しく検討した．また，第3章において15年生ヤチダモの当年の孔圏道管

の内こうからほとんど水が消失していた時期に孔圏道管周囲の木部繊維の内こう

は水で満たされていたが，3，4年生ヤチダモを用いた実験からは，そのような

観察結果は必ずしも明らかではなかった．そこで当年の孔圏道管にキャビテーシ

ョンが進行する時に道管の内こうの水がどこに移動するのかを明らかにするため

に，3，4年生のヤチダモの当年の孔圏道管に蛍光染料を吸引させた後，人工的

に凍：結・融解処理を行い，木部内での蛍光染料の移動の経路や範囲をCLSM法

により観察した．さらに，ポットに植栽したヤチダモを秋期に外気温が氷点下ま

で低下する以前に温室に移動して生育させることにより，凍結ストレスを与えな

い場合に木部水分分布が冬期から春期にかけてどのように変化するかをCryor

SEMにより観察した．

5．2　実験方法

5．2．1　供試木

　北海道大学農学部附属演習林苗畑（札幌）に植栽されていた樹高約2m，地上

高80cmの部位での直径約2cmの3，4年生のヤチダモを供試木として用いた．

5．2．2　凍結・融解処理

　ポットに植栽された36本の4年生の苗木を供試木として使用した．供試木が

ほとんど落葉し，当年の木部が氷点下の温度を経験していない11月に実験を行

った．
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　まず，苗畑にて4本の供試木の幹を第2章の2．2．2に準じて立木液体窒素凍

結法により採取しコントロールとした．ついで32本のポットに植栽された供試

木を一20℃の低温室に移動させ，30分間凍結させた．この温度は一般に木部の

柔細胞以外の細胞の内こうや細胞外の空隙にある水が凍結すると考えられている

温度より低い（Zimmermann，1964，1983；黒田，1998）．また，予備実験に

より別の4年生の供試木の幹の辺材部に温度センサーを差し込んで同様の処理

を施して温度変化を記録したところ，柔細胞以外の細胞の内こうや細胞外の空隙

にある水の凍結による発熱に起因すると考えられる木部の温度上昇が，実験開始

10～15分後に一3℃から一6℃まで過冷却している最中に起きた．この処理により

木部は十分凍結していると考えられる．

　低温室に供試木を移動させてから30分後に4本の供試木から低温室で第2章

の2．2，2に準じた液体窒素凍結法により試料を採取し，凍結試料とした．続いて，

直ちに残りの28本の試料を低温室から＋20℃の部屋に移動させ，これ以降1，

2，4，6，12，18，24時間後に，それぞれ4本ずつの供試木から立木液体窒素

凍結法により試料を採取した．

　さらに凍結・融解処理時における木部内の水の移動距離・方向を検討するた

めに，上の処理で凍結試料とした4本の供試木から計14本の15cm長の幹試料

を採取した．防水のためにそれらの両端の切断面をワセリンとパラフィルムで覆

った後，低温室から＋20℃の部屋に移動させ，前述のポット植栽供試木と同様に，

1，2，4，6，12，18，24時間後にそれぞれ2本の幹試料を液体窒素中に凍結

保存した．以上の凍結・融：解処理過程をFig．5．1に示す．

　これら採取した試料から第2章の2．2．2に準じて，Cry（〉一SEM用の試料を作

製し，観察を行った．

　また，当年の孔圏道管における空隙が存在していた道管の割合が，凍結・融解
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36本の供試木 コントロールとして4本採取

32本を低温室（一20℃）

で30分間凍結
一一．一．．一．．一．一一．一．一．一一

?，）p 凍結試料として4本採取

28本（15cm長の幹は14本）
を＋20℃の部屋に移動

・．ie・一一一一N一一一一 残った部分から15cm長の
幹を計14本採取

1，2，4，6，12，18，24時間後にそれぞれ4本
（15cm長の幹は2本）採取

Fig．5．1　供試木の凍結・融：解処理過程．
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処理によりどのように変化したかを定量化するため，110倍以上に拡大された木

口面のSEM写真を用いて各採取時につき50個以上の当年孔圏道管（内こうの

接線径が50μm以上のもの）を選び，水で満たされている道管要素と接線径が

20μm以上の空隙が存在する道管要素を写真上でそれぞれ数え，空隙が存在し

ていた道管の割合を決定した．なお，接線径が20μm未満の空隙が存在した道

管要素は水で満たされた道管要素とした．

5．2．3　温室処理

　1996年10月に，ポットに植栽された3，4年生ヤチダモの4本を苗畑から温

室に移動させて，3日に一度の割合で潅水した．また，苗畑に植栽されている3，

4年生ヤチダモを比較のため採取した．11月になると，温室に移動させた3，4

年生ヤチダモも，苗畑に植栽した3，4年生ヤチダモもともに落葉した．12月

上旬と1997年3月中旬に，温室にて生育した供試木と苗畑に植栽した供試木を

それぞれ2本ずつ採取し，第2章の2．2．2に準じてCryo－SEM観察用の試料を

作製し，観察を行った．

5．2．4　凍結・融解処理試料のCLSM観察

　苗畑に植栽されていた3，4年生のヤチダモを用い12本を供試木として使用

した。供試木が開葉していた6月から10月の間に試料の採取を行った。苗畑で

手鋸を用いて供試木を根元から伐採した後，直ちに元口を水面下で切削した．続

いて0．1％FITC水溶液もしくは0．1％ローダミンB水溶液中に元口を入れ，1時

間放置した．その後，染料の上昇した部位を10cm長に切断し，両端をワセリ

ンとパラフィルムで密封して防水した．1本の供試木から試料片を8個採取し，

そのうち4個をコントロールとして常温下で放置し，残りの4個は，一一20℃のフ
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リv・…一ザーに30分以上入れて凍結させた後，常温の室内に移動させて融解させた．

灘処理はそれぞれ2，6，12，24時間施した．処理後は，約0．5㎜厚の木口

面のハンドセクションを作製し，直ちにCLSM（LSM－310；Zeiss）を用いて観

察を行い，融解処理試料と同じ時間常温下で放置しておいたコントロールと比較

した．CLSMによる観察時には，木口面切片に対して垂直方向に1μmないし

2μm間隔で連続的に約10～20枚の光学的切片を得て，TIFF形式の画像ファ

イルとして3．5インチ光磁気ディスクに保存した．励起光はFITCによる染色に

はアルゴンイオンレーザ（波長488㎜）を，ローダミンBによる染色にはヘリ

ウムネオンレーザ（波長543㎜）を用いた．光学的切片から付属のソフトウェ

アを用い，重ね合わせ像を構築した（船田，1997）．

5．3　結果

5．3．1　凍結・融解処理試料の当年孔圏部の水分分布の変化

　ポットに植栽した供試木に凍結・融解処理を施し，Cry（〉一一SEMにより観察し

た．

　凍結処理を施す前に，苗畑にて採取したコントロールの試料では，当年の孔

圏道管の内こうが水で満たされていた（Fig．5．2A）．また，当年の孔圏道管の

内こうの水は，Cryσ一SEMでは氷の状態で観察されるが，この内こうの氷には

小さな気泡が含まれていた（Fig．5．2B，矢印）．当年の孔圏部を板目面から観

i察した場合でも同様に，法話道管の内こうは水で満たされていたが（Fig．5．2c，

v＞，小さな気泡が観察された（Fig．5．2D，矢印）．530倍から2660倍に拡大

されたSEM写真上で観察を行ったところ，気泡の直径は0．2～6μmであり，

多くの気泡の直径は1μm以下であった．

　凍結処理を施した試料においても同様に，当年のほとんどの孔圏道管の内こう

・　　鑛三三灘
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舘

は水で満たされていた（Fig．5．3A）．また，孔圏道管の内こうの水の表面に気

泡が観察された（Fig．5．3B，矢印）．当年の孔圏部の板目面からの観察でも，

孔圏道管の内こうが水で満たされており（Fig．5．3c），内こうの水の表面には

気泡が存在した（Fig．5．3D）．凍結試料の気泡はコントロールで見られた気泡

よりも径の大きなものが観察された．250倍から2660倍に拡大されたSEM写

真上で観察を行ったところ，気泡の直径は0．2～14μmであり，直径1μm以

上の大きな気泡が多数観察された．Fig．5．3Dには直径1μm以下の小さな気泡

（小矢印）と直径約10μmの大きな気泡（大矢印）が見える．

　これに対して融解処理を施した試料では，当年の孔圏道管に当年の孔圏外道

管には観察されなかった大きな変化が起きた．融解時間が長くなるにつれて当年

の孔圏道管の内こうから徐々に水が消失していった．

　融解処理1時間後，当年の多くの孔圏道管の内こうは水で満たされていたが，

当年のいくつかの孔圏道管の内こうには水が認められなかった（Fig．5．4A，矢

印）．空隙が存在していた当年の孔圏道管の割合は約30％であった（Fig．5．5）．

　融解処理2時間後，いくつかの道管の内こうは水で満たされていたが，その

ほかの道管の内こうには空隙が存在した（Fig．5．4B，矢印）．板目面での当年

孔圏部の観察においては内こうが水で満たされている道管（Fig．5．4c，大矢印），

空隙（Fig．5．4c，アステリスク）が存在している道管，内こうにほとんど水が

存在しない道管（Fig．5．4c，小矢印）がそれぞれ観察された．観察された空隙

（Fig．5．4D，アステリスク）の接線径は約80μmであった．空隙が存在してい

た当年の孔圏道管の割合は約50％であった（Fig．5．5）．

　融解処理4時間後，内こうに水がほとんど存在しない道管と内こうが水で満

たされている道管がそれぞれ観察された（Fig．5．4E）．また，板目面での当年

孔圏部の観察においては道管の内こうに大きな空隙（Fig．5．4F，アステリスク）
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こうの一部．小矢印は小さな気泡，大矢印は大きな気泡
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スクは空隙を示す．」】アステ：解試料の当年木部のCryo－SEM写真．
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B，矢印は水が見られない道管を示す．木口面．時間後．1融解

2融解　
　
タ
C矢印は空隙が見られる道管を示す．木口面．時間後．2

融
A
解

Ftg．　5．4

小矢印は大矢印は水で満たされている道管，孔圏部．板目面．間後．

孔板目面．時間後．2融解D，ほとんど水が見られない道管を示す．

孔悪騒．板目面．融解4時間後．　
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Fig．　5．5 ヤチダモの当年孔圏道管における凍結・融解処理後の

空隙が存在していた道管の割合の変化．
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が存在している様子が認められた．空隙が存在していた当年の孔圏道管の割合は

約60％であった（Fig．5．5）．

　融解処理6時間後，内こうに水がほとんど存在しない道管と内こうに水が存

在する道管がそれぞれ観察された（Fig．5．6A）．また，内こうに水と空隙が存

在する道管も見られた（Fig．5．6A，矢印）．空隙が存在していた当年の孔圏道

管の割合は約60％であった（Fig．5．5）．

　融解処理12時間後，多くの孔圏道管の内こうにはほとんど水が観察されなか

ったが，内こうが水で満たされている道管（Fig．5．6B，矢印）も存在した．板

目面での当年孔二部の観察においては道管の内こうに大きな空隙（Fig．5．6C，

アステリスク）が見られた．空隙が存在していた当年の孔圏道管の割合は約90％

であった（Fig．5．5）．

　融解処理18時間後，多くの孔圏道管の内こうにはほとんど水が見られなかっ

た（Fig．5．6D）．空隙が存在していた当年の孔圏道管の割合は約95％であった

（Fig．　5．5）　．

　融解処理24時間後，孔圏道管の内こうの一部に水は観察されたが，内こうが

水で満たされている道管は観察されなかった（Fig．5．6E）．板目面での当年孔

圏部の観察においては道管の内こうの一部に水が存在しているだけであった

（Fig．5．6F，矢印）．

　コントロール・凍結・融解処理試料の大部分の観察試料では，当年の多くの

木部繊維の内こうには水が見られなかったが，一部の木部繊維の内こうには水が

見られた．しかし，少数の観察試料では多くの木部繊維の内こうが水で満たされ

ている場合もあった（Fig．5．6D）．

　凍結・融解処理によるヤチダモの当年の孔二部におけるキャビテーションの

進行過程の模式図をFig．5．7に示す．
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内こうの水を示す．
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Fig．5．7　ヤチダモの当年孔門部における凍結・融解過程での水分

　　　　　分布の変化．

　　　　　㊨團，内こうが水で満たされていた道管．

　　　　　θ囲，内こうに空隙が存在した道管．

　　　　　○日，内こうにほとんど水が存在しなかった道管．

　　　　　　圏，師部．＊，当年木部．
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5．3．2　凍結試料の融解過程での当年孔圏部の水分分布の変化

　ヤチダモを低温室内（一20℃）で凍結させた後に切断して採取した幹試料を用

いて，融解処理を施し，木部水分分布の変化をCryo－SEMにより観察した．

　低温室で採取した15cm長の幹試料においても，融解処理を施すと，ポット

に植栽した供試木の場合と同様に当年の孔圏道管にキャビテN・・・…ションが起こり，

時間の経過とともに当年の孔圏道管における空隙が存在していた道管の割合は増

加した．

　融解処理1時間後，当年の二二道管の内こうは水で満たされているもの（Fig．

5．8A，矢印）もあったが，内こうに接線径が約60μmの空隙（Fig．5．8A，アス

テリスク）を含むものもあった．

　融解処理2時間後，当年の多くの二二道管の内こうは水で満たされていたが，

いくつかの二二道管の内こうにはほとんど水が存在していなかった（Fig．5．8B）．

　融解処理4時間後，当年の二三道管の内こうにはほとんど水が存在しておら

ず一部にのみ水（Fig．5．8c，矢印）が存在するものや大きな空隙（Fig．5．8c，

アステリスク）が存在するものが観察された．

　融解処理6時間後，内こうにほとんど水が存在しない孔圏道管と水で満たさ

れている二二道管が観察された　（Fig．5．8D）．

　融解処理12時間後，多くの当年の孔圏道管の内こうにはほとんど水が見られ

なかった（Fig．5．8E）．融：解処理18時間後の試料においても当年の孔圏道管の

内こうにはほとんど水が見られなかった．融解処理24時間後の当年の孔圏道管

の内こうにはほとんど水が見られなかった（Fig．5．8F）．

5．3．3　凍結ストレスを回避させた試料の当年孔圏部の水分分布
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凍結幹試料の融解試料の当年木部のCryo－SEM写真アステリスクは

空隙を示す．A，融解1時間．板目面．孔圏部．矢印は水で満たされた

道管を示す．B，融解2時間後木口面．　C，融解4時間後．板目面．

孔圏部．矢印は道管内こうの水を示す．D，融解6時間後．木口面．　E，

融解12時間後．木口面．孔圏部．F，融解24時間後．板目面．孔財部．

Fig．　5．
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　冬期間温室にて生育させることにより凍結ストレスを回避させた供試木およ

び苗畑に植栽したコントロールの供試木の木部水分分布をCryc－SEMにより観

察した．

　苗畑に植栽されていたコントロールの供試木より12月に採取した試料では，

当年の孔圏道管の内こうには水がほとんど存在しておらず，内こうの一部に水が

観察されるだけであった（Fig．5．9A）．これに対して，温室で生育させた供試

木より12月に採取した試料では，当年の多くの孔圏道管の内こうが水で満たさ

れていた（Fig．5．9B）．なお，この試料においては，当年の孔圏部の木部繊維

の内こうが水で満たされていたが，もう一本の温室で生育していた供試木は観察

時すでに枯死しており，孔圏外道管を含めて木部全体の道管および木部繊維の内

こうに水がほとんど存在していなかったため，この時期の試料が，すべてこのよ

うな傾向を示すのかは明らかにできなかった．

　3月に採取した試料においても，苗畑に植栽されていたコントロールの供試木

より採取した試料では前年の孔圏道管の内こうには水がほとんど存在していない

のに対して（Fig．5．gc），温室で生育させた供試木より採取した試料では前年

の孔圏道管の内こうは水で満たされていた（窃g．5．9D）．したがって，温室に

生育させた供試木では孔圏道管からの水の消失は起こらないといえる．

5．3．4　凍結・融解処理試料のCLSMによる検討

　凍結・融解処理を：施した際の当年の孔圏道管の内こうの水の移動の方向や範

囲を検討するため，蛍光染料を3，4年生の供試木に吸引させて凍結・融解処理

を施し，孔圏道管の内こうからの染料の移動をCLSMで観察した．蛍光染料と

しては0．1％Fn℃水溶液もしくは0．1％ローダミンB水溶液を用いたが，ロー一一ダ

ミンBによる染色法がより明確な蛍光像を示した．凍結融解処理試料・コント
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Fig．　5．9 苗畑および温室で生育したヤチダモのCryo－SEM写真．

苗畑の12月の当年孔鰭骨．B，温室の12月の当年孔磯部．

の3月の前年孔圏部．D，温室の3月の前年孔鎚起．
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ロールいずれの試料でも当年の多くの孔圏道管には蛍光が見られたが，蛍光が見

られない道管も存在した．また，試料によっては木部に強い蛍光が見られないも

のもあった．観察期間を通じて，多くの凍結・融解処理試料ではコントロールの

試料と比較して，当年の孔圏道管周囲の木部繊維や柔細胞に強い蛍光が観察され

た．以下に，多くの道管にローダミンBの染色が見られた7月の結果を記す．

写真はすべて光学的切片の重ね合わせ像を示す．

　7月の試料において，凍結・融解処理を施した試料を観察したところ，融解処

理後2時間後の試料において当年の多くの孔圏道管の周囲の軸方向柔細胞や，

道管に隣接した放射組織とともに，孔圏道管周囲の木部繊維にも蛍光が観察され

た（Fig．5．10A）．当年の孔圏道管周囲の木部繊維に見られた蛍光領域は，融解

時間が長くなると孔圏部のより広い範囲で観察された（Fig．5．10，　B，　C）．融解

処理後24時間の試料では，当年の孔圏部の多くの木部繊維に蛍光が観察される

ようになった（Fig．5．10D）．これに対してコントロールの多くの当年の孔圏部

では，孔圏道管周囲の軸方向柔細胞，孔孟道管に隣接する放射組織およびそれら

の柔細胞に隣接する木部繊維の一部に蛍光が観察されたものの（Fig．5。11A，　B），

孔圏部の多くの木部繊維の内こうに蛍光は見られなかった．しかし，Fig，5．11c

に見られたような，孔圏道管周囲の木部繊維の蛍光が観察される試料もあった．

コントロールの試料におけるこのような山畠道管周囲の木部繊維の蛍光はいくつ

かの試料で観察された．しかし孔二部の大部分では，室温で放置後24時間を経

過しても，当年孔圏道管周囲の軸方向柔細胞と放射組織にのみ蛍光が観察される

だけであった（Fig．5．11D）．

5．4　考察

　本章では4年生ヤチダモの木部を人工的に確実に凍結させた後に再び融解さ
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Fig．5．10凍結・融解処理試料の当年孔圏部のCLSM写真．木ロ面．蛍光物
　　　　質はローダミンB．’A，処理2時間後．B，処理6時間後．　C，処理

　　　　12時間後．D，処理24時間後．
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Fig．5．11コントロール試料の当年孔潮田のCLSM写真．木口面．蛍光物質

　　　　はローダミンB．A，処理2時間後．　B，処理6時間後．　C，処理12

　　　　時間後．D，処理24時間後．
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捉糠

せ，その過程で道管にキャビテーションが起きるかどうかを検討し，キャビテー

ションが起きた場合には，道管の内こうに空隙が形成される過程と道管の内こう

全体に空隙が形成されるのに要する時間，キャビテーションが起きる道管の径と

年輪内での部位について検討した．

　Cryo－SEMによる観察からは凍結処理を施した試料ではコントロールの試料

と同様に当年の孔門道管の内こうは水で満たされており（Fig．5．2，5．3），融解

処理試料では時間の経過とともに内こうに空隙が存在する道管の割合が増加した

（Fig．5．4，5．5，5．6）．これまでに考えられている木部の凍結によるキャビテー

ションの進行過程の仮説（TYree　and　Sperry，1989；Speny，1993）によると，

通水系内の水に溶解していた気体は，水が氷になり気体の溶解度が低下すること

により気泡として出現する（Lybeck，1959；Sucoff，1969）．続いて通水系内

の氷が融解する時から融解した後に通水系に張力が働くとこれらの気泡が拡大し

てキャビテーションが起きると考えられている（T》ree　and　Sperry，1989；

Spen．y，1993）．本研究ではやチダモの当年の下野道管において凍結時にはキ

ャビテーションは進行せず，続いて起こる木部の融解時にキャビテーションが進

行することを実験的に明らかにした．

　凍結試料において当年の孔圏道管の内こうの水に気泡がCryσ一SEMにより観

察された．これまでにも凍結した木部内の氷に気泡が存在することが報告されて

おり，その気泡の大きさは約1μmであるという報告もある（Sucoff，1969）．

本研究では，凍結試料で観察された気泡の直径は0．2～14μmであり，1μm以

上の大きな気泡も多数観察された．コントロールの試料においてもいくつかの気

泡が観察されたが，多くの気泡は直径が1μm以下であり，凍結試料で見られ

たそれより大きな気泡（Fig．5．3D）はこれまでに考えられているキャビテーシ

ョンの進行時の核になる可能性がある．
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　当年の孔圏道管におけるキャビテーションは融解過程で進行し，24時間以内

には大きな空隙がすべての道管の内こうに存在した（Fig．5．6）．本研究で使用

したヤチダモのような冬期問に気温が氷点下を記録する地域に生育する環孔材樹

木の木部では，秋期から冬期にかけて最初に気温が零度を下回った後に透水度が

著しく低下することが報告されている（C㏄hard　and　Tyree，1990；Cochard　et

al．，　1992　；　Sperry　and　Sullivan，　1992　；　Sperry　et　al．，　1994　；　Hacke　and　Sauter，

1996a）．これらの報告は木部の凍結により環孔材樹木の通水系に水分通導機能

障害が一斉に起きたことを示唆している．しかし，透水度が著しく低下した時点

での道管の内こうの水の量と存在領域は未解明であった．さらに道管の内こうか

ら水がほぼ完全に消失するのにどの程度の時間を要するかについては明らかでは

なかった．本研究の結果から木部の凍結後の融解時に時間の経過とともに当年孔

圏部の道管の内こうに空隙が拡大して，短時間のうちにすべてのそれらの道管の

内こうから水がほとんど消失することが明らかになった．

　本研究の結果，当年の孔圏道管の場合とは対照的に，当年および前年の多く

の孔圏外道管では，凍結・融解処理を施しても観察期間中道管の内こうに水を保

持し続けていた．少なくともヤチダモの場合は孔圏外道管においては木部の凍結

によるキャビテーションが孔圏道管よりも起こりにくいと考えられる．凍結によ

るキャビテーションと道管の径の関係についてはこれまでも報告されており

（Sperry　and　Sullivan，　1992　；　TYree　et　al．，　1994　；　TYree　and　Cochard，　1996）　，

Sperry　and　SUIIivan（1992）によると，大きな径の通水要素では小さな径の通

水要素よりも小さな張力で凍結によるキャビテーションが起きる．したがって，

平骨材樹木において孔圏道管にキャビテーションが発生した場合は小径の孔圏外

道管が水分通導に重要な役割を果たすようになると考えられる．第3章でも述

べたように，環孔材樹木であるヤチダモにおいては，前年に形成された孔圏外道
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管の多くは内こうに水を保持している．新たに形成された孔門道管が未成熟で水

分通導機能を保持していない時期には，これらの前年の孔圏外道管が水分通導の

役割を担っている可能性が高い．

　低温室で採取した15cm長の幹試料のキャビテーションの進行過程はポット

に植栽した試料のそれと同様であった．15cm長の幹試料を使った実験では，両

切断面を防水しているのにもかかわらずポットに植栽した試料と同様に融解処理

時にキャビテーションが徐々に進行し，融解処理24時間以内にすべての当年の

孔圏道管の内こうにほとんど水が見られなくなった（Fig．5．8）．以上の結果か

ら，当年の孔圏道管にキャビテーションが進行する際に道管の内こうの水が樹軸

方向へは大きく移動しないことが明らかになった．

　第3章で述べたように，自然条件下の15年生ヤチダモの11月の試料では，10

月まで水で満たされていた当年の孔門道管の内こうに水がほとんど見られなくな

るのに対して，10月の時点では内こうに水が認められなかった当年の孔圏道管

の周囲の多くの木部繊維の内こうが水で満たされる現象が観察された（Fig．3．3，

3．4）。当年の孔圏道管にキャビテーションが起きた際，道管の内こうから周囲

の木部繊維の内こうに水が移動したと考えられる．しかしながら，自然条件下で

の3，4年生ヤチダモの観察や，凍結・融解処理を行った4年生ヤチダモの観察

では，成長期間中の試料およびコントロールとして採取した試料においても当年

の木部繊維の内こうに水が観察されたものもあった．また，融解過程の試料にお

いても当年孔四部の木部繊維の内こうが水で満たされているものも観察された．

しかしながら，いずれの試料においても多くの木部繊維の内こうに水が認められ

ないものも観察されたため，孔圏道管の内こうから木部繊維の内こうに水が移動

したことを明らかにできなかった．

　そこで，3，4年生ヤチダモにおいて当年の孔圏道管に蛍光染料を吸引させた
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後に，凍結・融解処理を施したものと凍結ストレスを与えないものとで時間経過

による蛍光染料の分布の変化をCLSM法で観察したところ，凍結・融：解処理を

施した多くの試料では，コントロールの試料と比較して当年の孔圏道管周囲の柔

細胞ばかりでなく，孔圏部の木部繊維にも蛍光が観察された（Fig．5．10，5．11）．

この結果は，凍結・融解処理により当年の孔圏道管の内こうから周囲の木部繊維

に染料が移動したことを示している．しかし，試料によってはコントロールにお

いても孔圏道管周囲の組織に蛍光が強く観察されるものも見られた（Fig．

5．11C）．ヤチダモと同じトネリコ属のアオダモ（Fraxin　us　lan　ugin　osa　Sieb．　et

Zucc．）の木部繊維長は1200～1400μmであると報告されている（古川ら，

1983）．本研究で使用した切片は約0．5㎜厚であり，切牌製時にほとんど

の木部繊維が切断されている可能性がある．切断された木部繊維の内こうに染料

が拡散し，木部繊維に蛍光が強く観察されることが考えられる．切片中の木部繊

維の切断を防ぐためには試料を木部繊維長よりも厚くする必要があると考える．

　当年の孔圏道管の内こうの水が周囲の木部繊維へ移動する場合は，道管から

木部繊維に直接移動する経路と髄伴柔組織や放射組織を経由して木部繊維へ移動

する経路が考えられる．ヤチダモの孔圏道管は髄伴散在柔組織，周囲柔組織，放

射組織に接しているが，木部繊維とも一部接している（Fig．2．4A，3．2B，3．3B）．

Barnett　et　a1．（1993）はセリスナラ（Qロe労cus　cem姶L）にサフラニンを吸引

させてその分布を観察し，道管から放射柔細胞への染料の移動が起こり，これは

柔細胞のプロテクティブレイヤー一の多孔性に起因すると考察している．CLSM

観i察時にも道管周囲の木部繊維とともに軸方向柔細胞や放射柔細胞の細胞壁にも

強い蛍光が見られた（Fig．5．10）．凍結によりキャビテーションが進行する時

に柔細胞を経由して木部繊維への水の移動が起きる可能性があると考える．一方，

道管から木部繊維への水の直接の移動は道管・木部繊維間壁孔を通して行われる
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と考えられる．しかし，ヤチダモでは道管と木部繊維が隣接している領域には道

管・木部繊維間壁孔はほとんど存在しない（Sano　et　a1．，1994）．したがって，

道管から木部繊維へ水が直接移動する可能性は少ないと考えられる．

　温室に冬期間生育させたヤチダモの当年の多くの孔門道管の内こうは，翌年

の3月になっても水で満たされていた（Fig．5．9）。第3章で述べたように自然

条件下で生育するヤチダモでは，15年生と3，4年生いずれのの供試木でも当

年の孔圏道管の内こうから秋期から冬期にかけての一時期に水が消失した（Fig．

3．4，3．8，3．9）ことと，温室で生育させた実験の結果は大きく異なった．第3章

では3，4年生のヤチダモの当年の孔門道管にキャビテーションが起きた原因を

特定することはできなかったが，本実験の結果は自然条件下においてもやチダモ

のキャビテーションは木部の凍結により引き起こされたことを示している．

　本章ではやチダモの木部に人工的に凍結・融解処理を施した場合と，凍結を

人工的に回避させて生育させた場合の当年孔圏部の木部水分分布の変化を

Cryσ一SEMを用いて検討した．また，融解過程での道管の内こうからの水の移

動を検討するため，当年の孔圏道管に蛍光染料を吸引させた後に凍結・融解処理

を行いCLSM法により観察した．これらの結果，凍結・融解過程で当年の孔圏

道管の内こうから水が消失していくことがCryo－SEMにより観察された．これ

に対して凍結を回避して越冬させた供試木では，最外年輪の多くの孔圏道管の内

こうに水が存在した．したがって，木部の凍結によりやチダモの当年の孔圏道管

にキャビテーションが起こると結論した．また，キャビテーションの進行は融解

過程で起こり，融解後1日以内に当年のすべての孔圏道管の内こうに空隙が存

在した．この現象は樹軸方向の水の動きを制限させた試料においても見られた．

また，CLSM法により当年の孔門道管の内こうに蛍光染料を吸引させて凍結融
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解処理後の蛍光染料の分布を観察したところ，コントロールと比較して孔圏道管

周囲の組織に蛍光が強く見られる場合が多く観察された．これらの結果から，凍

結によるキャビテーション進行時に当年の孔圏道管の内こうの水がそれらの周囲

の木部繊維に移動したと結論した．
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第6章　　総合考察と結論

6．1　Cryo－SEMによる木部の水分分布の観察法の検討

　本論文ではCryo－SEMをおもな実験手法として用いた。これまでにも

Cryo－SEMを用いて生立木における木部の水分の観察が行われてきている

（Ohtani　and　Fujikawa，1990；佐野ら，1993；Sano　et　a1．，1995；佐野と藤

川，1995；佐野，1996）．しかし，従来の手法では立木の木部の水分分布を細胞

レベルで広い範囲にわたって観察することが困難な場合がある．そこで，本論

文ではこれまでに得られている知見にもとづきCryo－SEMを用いて木部の水

分の分布を視覚化する場合の試料の採取法，観察試料の作製法，観察法につい

て検討した．

　供試木が蒸散を行っている時には通水系の水には負圧が作用している．この

時，通水系が大気下で切断されると，切断部から通水系に外気が侵入すること

が指摘されている（Craft　s，1939；Zimmerrnan　n　and　Brown，1971）．樹木の

水分通導の季節変化と水分通導機能の障害を組織学的に検討するためには，蒸

散を行っている時期の試料においても観察を行う必要があるが，試料採取時に

立木の水分分布が変化してしまう可能性がある．そこで本論文では，供試木の

伐採後に小分割した試料を液体窒素を用いて凍結固定を行う液体窒素凍結法に

よる試料と，伐採前に立木の試料採取部位を液体窒素で凍結固定する立木液体

窒素凍結法による試料とを観察し，比較・検討した（第2章）．その結果，開

三時に試料採取を行った際に，液体窒素凍結法による試料では当年の孔圏道管

の内こうにほとんど水が観察されなかったのに対して，立木液体窒素凍結法に

よる試料では当年の多くの孔圏道管の内こうは水で満たされていた（Fig．2．4

D，E，2．5）．このことは立木液体窒素凍結法が木部の水分分布を立木のそれに
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より近い状態で観察するのに有効な試料採取法であることを示している．

　立木液体窒素凍結法により採取した試料を用いて開葉時のヤチダモ，シラカ

ンバ，オノエヤナギの道管の内こうを観察し，ヤチダモの当年の多くの孔圏道

管やシラカンバとオノエヤナギの樹皮側から数えて1，2年輪目の多くの道管

の内こうが水で満たされていることを明らかにした（第3，4章）．この結果は

水分通導のメカニズムとして一般に受け入れられている凝集力説（Dixon　and

Joly，1894；Dtxon，1914）の前提とされている樹木の通水系に存在している

水が凝集力により連続した水柱になっているという仮説を支持する．しかし，

開葉時の試料では内こうに空隙が存在している道管も観察された（Fig．4．6A，

C）．草本植物の根や葉の道管では成長期間中の日中にキャビテーションが起き

た道管の割合が上昇し，その後低下するという報告もある（Canny，1997a，　b；

McCully　et　a1．，1998）．樹木においても成長期間中の通水系でキャビテーショ

ンが起きている可能性があり，その原因としては水ストレスが考えられる．木

部圧ポテンシャルの値は日の出前後が最も高くなると報告されており（佐藤と

森川，1976；森川と佐藤，1976；高橋，1976；佐藤，1977），本論文におい

ては開葉時の試料を採取する際には，木部圧ポテンシャルが比較的低下してい

ないと考えられる午前中に試料の採取を行った．開葉時も含めて立木の木部水

分分布の季節変化を観察する際には，蒸散による水ストレスが緩和されている

状態で立木液体窒素凍結法により試料採取を行うのが最も適当であると結論さ

れる．

　さらに，立木液体窒素凍結法では試料採取部位における凍結速度が問題にな

ることがある．比較的急速に木部が凍結すると考えられる4年生のヤチダモの

試料においても，当年の孔圏道管の内こうに小さな気泡が観察された（Fig．5．2B，

D）．一20℃の低温室で凍結させた試料の気泡（Fig．5．3D）と比較すると小径の
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ものが多く見られたが，厳密な観察を行うためには試料をより急速に凍結する

必要がある．また，道管内こうに存在する比較的大山の空隙では，水と気体と

の境界面が湾曲した形状ではなく不自然な形をしている場合があり（Fig．5．6C，

5．8C），凍結が緩速で進行したために気泡の変形が起きた可能性が考えられた．

直径の大きな樹木の木部水分分布の観察を行う場合には，本研究で用いた立木

液体窒素法では樹幹の髄近辺において凍結が比較的緩速に進むことが考えられ

る．本論文で観察したシラカンバの樹幹では辺材内層部でも多くの道管の内こ

うが水で満たされている様子が観察された（Fig．4．10D，4．11D，4．12D）が，

さらに直径の大きな供試木の樹幹の髄近辺の木部水分分布を観察する際には，

樹皮や観察に用いない部位の木部を剥離して髄近辺の木部までの凍結速度を高

める必要がある．

　Cryo－SEM用の観察試料の作製法としては，凍結割断法（Fujikawa　et　a1．，

1988；藤川ら，1989；黒田，1998）と凍結切削法（佐野ら，1993；Sano　et　a1．，

1995；佐野と藤川，1995；佐野，1996）が用いられている．これまでに凍結

割断法により作製された試料により放射柔細胞の凍結挙動（Fujikawa　et　a1．，

1994，1996；藤川ら，1995；Kuroda　et　a1．，1997；黒田ら1997）や道管の

内こうの水の存否（Ohtani　and　Fujikawa，1990）が明らかになっている．し

かし，凍結七曲法により作製された試料では，とくに木口面において身心にと

もなって生じた組織片や氷晶の破片が割断面の大部分を覆ってしまい，観察で

きる領域が限られてしまうことが報告されている（佐野と藤JIL　1995）．これ

に対して凍結切削法により作製した試料では，凍結割断法と比較して木口面に

おいても木部の構成細胞の輪郭やそれらの内こうの水の状態を試料内の広い範

囲にわたって正確に観察できると報告されている（佐野と藤川，1995）．本論文

では，立木の木部の水分分布をできるだけ広い範囲でとらえたいという観点か
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ら凍結切削法による観察を行った．その結果，凍結切削法による木口面，柾目

面および板目面のいずれの観察においても道管および木部繊維の内こうに存在

する水の状態を試料内の広い範囲にわたって正確に観察できた．したがって，

凍結切削法による作製試料を用いたCryO一SEM観i察が木部の構…成細胞の内こ

うに存在する水を細胞単位で把握するのに有効であると考えられる．

　しかし，立木液体窒素凍結法による採取試料から凍結切削法により作製した

試料のCryo一一SEM観察においても，立木の木部水分分布をありのままの状態

で視覚化することは困難であった．立木時には道管が水で満たされていると考

えられる場合にも，エッチングされた氷の切削面に窪みが発生していることが

あった．これは試料表面を切削する際に刃先の高さよりも低いレベルで部分的

に大きな氷晶が剥離してしまうためだと考えられる（Fig．2．7）．このような大

きな氷晶の剥離は，試料の縦断面を切削した場合にヤチダモの当年の漉油道管

にしばしば観察された（Fig．2．5D，3．3c，5．3c，5．8A，　c）．これは，縦断面で

の孔圏道管の内こうの氷の面積が，孔圏外道管，シラカンバやオノエヤナギの

道管および木部繊維のそれと比べて大きく，切削時に試料内での切削部位によ

り木部組織の切削抵抗が異なるため，ミクロトー・一・・Lムの刃を動かす速度が変化し

て大きな圧力が氷晶に加わり，大きな氷晶の剥離が起きることが考えられる．

内こうが水で満たされている大匠の道管を含む試料の縦断面を切削する場合に

は，さらに低速で切削を行う必要があると考える．

　道管の内こうに大きな空隙が存在している場合には，切削時に生じた氷晶片

や切削屑が道管の内こうに落ちこんでいるように見えるものも観察された（Fig．

3．9D，5．8C）．また，試料の表面に霜と考えられる小粒子が多く付着している

ものも見られた（Fig．2．4B）．予備実験ではプロアーやフロンガススプレー一を

用いて観察表面の付着物の除去を試みたが，良好な結果は得られなかった．こ
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れらの氷晶，切削屑，霜を最小限に抑制するためには，常に新しいミクロトー

ムの刃先を用いて観察面の切削を行い，切削後速やかにクライオシステム内に

移動させることが必要である．

　立木液体窒素凍結法により採取し，凍結切削法により作製した試料の観察か

ら，道管の内こうの水と軸方向柔細胞や放射柔細胞の内こうの原形質を判別す

ることができた（Fig．2．4A，3．2D，3．3D，5．2D）．放射柔細胞や軸方向柔細胞

の内こうの原形質にはエッチング処理後も切削面とほぼ同じ高さの部分と切削

面より窪んでいる部分があるのに対して，道管と木部繊維の内こうに存在する

水の観察面は比較的平滑であり，エッチング処理により切削面より一様に窪ん

でいることでそれらの区別が可能であった．しかし，試料によっては道管の内

こうの水の観察面と柔細胞内こうの原形質の観察面がともに平滑であり区別が

困難なものも見られた（Fig．3．5B）．柔細胞内こうの原形質と道管の内こうの

水が区別できない場合があった原因としては，エッチング処理が不十分なため

に切削面と水の観察面がほぼ同一になったことが考えられる．

　Cryo・一SEMによりやチダモ，シラカンバ，オノエヤナギの当年の木部繊維の

内こうには成長期間中に水分が観察された（Fig．3．1，3．2，3．7c，　D，4．6）．木

部繊維の内こうの水分が道管の内こうの水と異なっている様子が観察される試

料もあった（Fig．3．2A）。しかし本論文においては，　Cryo一一SEMによる観察だ

けでは当年の木部繊維の内こうの水分が水か原形質かを特定することができな

かった．そこで，本論文ではメチレンブルー・アズールA一塩基性フクシンで

二重染色した薄切片を光学顕微鏡で観察することにより，成長期間中のヤチダ

モの当年の木部繊維の内こうに原形質が存在することを示し（Fig．3．14），木

部繊維の成熟とともに原形質が消失していくことを明らかにした．しかし，光

学顕微鏡による観察では，当年のすべての木部繊維の内こうの水分が原形質で
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あるかどうかは明らかにはできなかった．Cryo－SEM観察では当年の木部繊維

が成熟し原形質を失った後にも道管や柔細胞に隣接した木部繊維の内こうに水

が存在しているものも見られた（Fig．3．2B，3．8D）．当年の木部繊維の内こう

に存在した水と原形質を厳密に区別するためには，より高倍率でCryo－SEM

観察を行い，それらの微細な表面構造の違いの明らかにする必要がある．

　立木液体窒素法を用いて採取した試料を凍結切削法により作製してCryo－

SEMで観察することにより，試料の広い範囲にわたって木部の水分分布を細

胞単位で視覚化することができた．この手法により試料作製時に変形を起こし

やすい形成層帯の薄壁の細胞の輪郭や内こうの原形質を明瞭に観察することも

できた（Fig．3．1D，3．2D）．しかし，この手法を用いて木部の水分分布を観察

するためには大規模な低温実験施設やSEMクライオシステム（Fujikawa　et　a1．，

1988；藤川ら，1989）が必要であり，試料を作製する際の作業も容易ではな

い．加えて観察試料表面の付着物の影響を避けるためには，1回の観察にしか

作製試料を使用できなかった．本論文で検討したCryo・一SEM法は木部の水分

分布を効果的かつ正確に観察するのに適した方法ではあるが，試料の採取時の

凍結速度，試料作製時の付着物の除去，複数回の観察に適する試料の作製・保

存方法についてさらに検討を加える必要がある．

6．2　ヤチダモおよびシラカンバ，オノエヤナギの水分通導

　開山前の4月でのシラカンバとオノエヤナギの樹皮側より数えて1，2年輪

目では，ほとんどの道管の内こうが水で満たされていた（Fig．4．4，4．5）．開葉

前の時期にカバノキ属やカエデ属で木部の透水度が上昇することはこれまでに

も報告されており，木部で測定される正の圧力が透水度の上昇に関与している

と考えられている（Sperry　et　a1．，1988c；Spen・y，1993；Hacke　and　Sauter，
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1996a）．木部で測定される正平のうち，根の能動的吸水に由来すると考えられ

る根圧により，道管の内こうに存在していた気体は通水要素内こうの水中に溶

解するか，道管外に押し出されてしまい，その結果，水分通導機能が回復する

場合があると考えられている（Sperry　et　a1．，1987）．しかし，木部の耐圧がマ

ノメー一一一一．ターにより検出されない樹木においても冬期と比較して透水度が上昇し

たという報告もある（Sperry．，1993）．

　根に正圧が生じる原因としては，根が土壌から積極的に溶質を吸収し，根の

木部中に蓄積することがおもなものとして考えられている．溶質が根に蓄積す

ると，根の水ポテンシャルが低下して能動的吸水が起き，この時，蒸散が少な

い場合には正門が生じるとされている（Kramer，1983；平沢，1998）．しかし，

どの植物においても程度の差はあるものの，溶質は根に存在する．特定の樹種

のみに測定される木部の正午を根圧と解釈することには問題がある．

　樹木の木部の正圧はおもにマノメ一戦ーによりこれまで測定されており

　（Merwin　and　Lyon，　1909；Scholander　et　al．，　1955；Sperry　et　al．，　1987；

Ewers　et　a1．，1997），樹幹にせん孔した後にせん孔部で測定される圧力を根に

起因する圧力として解釈されてきた．しかし，ハルニレ（しηmロsdav：i（liana　var．

ブaponi（xa（Rehd．）Nakai）では，辺材で正解が測定されないときにも心材で正

門が測定されることが報告されており（石田と大谷，1966），樹幹のせん孔部

の深さによって測定される圧力が異なる可能性がある．樹幹のせん孔部の圧力

を測定する方法では通水系の圧力を正確に測定しているとはいえない．近年，

採取した根を用いて根に生じる圧力を直接測定する試みが行われている

　（Steudle，1994；Ha皿gren　et　a1．，1994）．その結果，環孔材樹木で50～150kPa，

針葉樹で1～4kPaの圧力が測定されたと報告されている．程度の差はあるも

のの樹木の根は能動的吸水を行っていると考えられる．しかし，針葉樹で測定
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された圧力値では，樹冠までのすべての通水系を再び水で満たすのに十分では

ない．

　道管の内こうが再び水で満たされる原因としては，このような根圧ではなく，

柔細胞が関与しているとする報告もある（Bra㎜，1984）．この報告によると，

温帯に生育する樹木は，春期の開葉前に通水系に隣接する柔細胞から通水系に

有機物と無機物を分泌し，この通水系内の溶質により通水系の浸透圧が低下し

て吸水が起こるとしている．

　また，カエデ属の樹木では根ではなく樹幹に生じる圧力により道管の内こう

が水で満たされることが報告されている（O’Malley　and　Milb㎜，1983；

Milburn　and　O’Malley，1984）．これによると，凍結時に道管の内こうの水の

一部は体積膨張により隣接する木部繊維の内こうに侵入する．これに伴い，道

管から水が侵入した木部繊維の内こうの気体は圧縮され，その気体は高い圧力

をもつ．ついで融解時にこの正の圧力により木部繊維の内こうの水は再び道管

の内こうに押し出されるとしている．

　一方，針葉樹では水ストレスを与えて含水率が低下したヨーロッパアカマツ

（R’．．nus　sylvestn’s　L）にアジ化ナトリウム水溶液を与えて柔細胞が死んだ場

合でも含水率が上昇したことから，仮道管の内こうが水で満たされることに柔

細胞は関与しないとする報告があり（Borghetti　et　al．，1991），毛管現象が仮

道管の内こうが水で満たされる一因になると考えられている（Grace，1993）．

　このように道管の内こうが再び水で満たされる原因にはいくつかの可能性が

考えられる。カバノキ属では立木の木部での比較的大きな正圧がこれまでに測

定されており，これが根に由来するものだとすると，根圧によりシラカンバの

道管の内こうが再び水で満たされたとも考えられる．しかし，オノエヤナギで

は本研究でシラカンバに溢泌現象が見られた4月の試料採取時にも溢泌現象は
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認められなかった．また，同じヤナギ科のアメリカヤマナラシではマノメータ

ーにより正圧が検出されていない（Sperry　et　a1．，1994）。オノエヤナギの道管

が水で満たされる原因としては，根圧だけではなくこれまでに述べたさまざま

なことが関係していると考える．

　成長期間中，ヤチダモでは当年の二三道管と辺材の孔圏外道管の内こうに，

またオノエヤナギとシラカンバでは少なくとも樹皮側から数えて1，2年輪目

の道管の内こうに水が存在することが，Cryo－SEMによる観察の結果から明ら

かになった（Fig．3．1，3．2，3．7，4．6，4。12）．加えて立木染色法での染料注入部

より高い部位においては，ヤチダモでは当年の孔圏道管とそれらの周囲の組織

がおもに染色され，シラカンバでは辺材の道管とそれらの周囲の組織が染色さ

れていた（Fig．3．10，3．11，4．13）．これらの結果から，ヤチダモではおもに当

年の孔圏道管で水分通導を行い，シラカンバとオノエヤナギでは少なくとも樹

皮側から数えて1，2年忌目の道管が水分通導を行うことが明らかになった（第

3，4章）．

　しかし，ヤチダモにおいては冬芽が開き始めた5月の時点では当年の形成中

の道管が見られたものの（Fig．3．1），立木染色の結果，注入孔上0．5mより上

部での木部の染色は見られなかった．4年生のヤチダモの当年の孔圏道管の形

成開始について調べた報告によると，頂芽と側芽の開葉が見られた時期におい

て，当年の孔圏道管に地上高の高い部位では完成したせん孔が観察されたのに

対して地上高の低い部分では見られなかったとしている（岩立ら，1998）．ま

た，同じ環孔材樹木であるハリギリ（Kalopanax　pictus（Thunberg）Na：kai）

においては言葉後，ただちに当年孔圏道管のせん孔の形成が完成したと報告さ

れている（今川と石田，1972）．5月の前年の多くの孔圏外道管の内こうは水

で満たされており（Fig．3．1A），開葉直後の当年の孔圏道管が完全に成熟して
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いない時期には前年以前の木部の孔圏外道管が水分通導を行っていると考えら

れる．一方，散孔材樹木であるブナ（Fagus　crenata　Blume）では，当年の道

管に完成したせん孔が見られたのは7月初旬であり，6月中旬にはせん孔はま

だ完成していなかったと報告されている（Ohtani　and　Ishida，1976）．6月の

時点ではすでに点葉していると考えられることから，ブナにおいてはこの時期

では前年以前の木部の道管が水分通導を行っていたと考えられる．数種の散孔

材樹木では最初の道管の成熟が開葉から4週間から8週間後に見られたという

報告もあり（Suzuki　et　a1．，1996），シラカンバとオノエヤナギにおいては，開

葉直後の時期では前年以前の木部の道管が水分通導を行っていると考える．

　木部の透水度を定期的に測定したこれまでの報告から，冬期間に気温が氷点

下を記録する地域に生育する環孔材樹木では，最初に氷点下の気温が記録され

た後に透水度が著しく低下すると報告されている（Ch㏄ard　and　TYree，

1990　；　Cochard　et　al．，　1992　；　Sperry　and　SuMvan，　1992　；Sperry　et　al．，　1994　；

Hacke　and　Sauter，1996a）．また，冬期間に気温が氷点下を記録する地域に

生育する散田材樹木でも冬期間に透水度の低下が認められている（Sperry　et　a1．，

1988c；Magnani　and　Borghetti，1995）が，一般に冬期間の透水度の低下は

環孔材樹木と比較して散孔材樹木では小さい（Sperry，1993；Hacke　and

Sauter，1996a）．このように道管に起きるキャビテーションや透水度の低下が

環孔材樹木と散孔材樹木で異なる原因としては通水要素の径の違いがその一つ

に考えられている（Tyree　et　al．，1994）．径の異なるガラス管内の水を凍結・

融解させた実験では，小径のガラス管内の気泡はすぐ融解したのに対して高径

のガラス管内では気泡の融解に時間を要したと報告されている（Ewers，1985）．

樹木での通水要素の径と凍結による透水度の低下を比較した実験からも，小径

の通水要素をもつ樹種では凍結による透水度の低下が起こりにくいという報告
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もある（Langan　et　a1．，1997）．

　本論文では，ヤチダモの当年の書写道管において秋期から冬期にかけての一

時期にキャビテーションが一斉に起きることをCryo－SEMを用いて明らかに

した（Fig．3．3，3．4，3．8，3．9）．これに対して，ヤチダモの孔圏道管にくらべて

小径のシラカンバとオノエヤナギの道管では，冬期間での時間経過とともに内

こうに空隙が存在する道管の年輪内での割合が次第に増加していくことが観察

された（Fig．4．1，4．2，4．7，4．8）．ヤチダモの孔圏道管のように大槽の道管の内

こうでは，凍結時に形成された気泡が融解時にただちに水に溶解しなかったた

めにキャビテーションが起きるが，シラカンバとオノエヤナギの道管の内こう

では融解時に気泡が比較的短時間に水中に溶解してしまうためにキャビテーシ

ョンが起きにくいと考えられる．また，道管と木部繊維の内こうの水がもつ毛

管圧力の差がキャビテーションの起こりやすさに関係する可能性もある．毛管

内に液体表面がある時，液体表面はメニスカスを形成し，表面張力によって毛

管力を発生する．この時の毛管圧力（P）は次式より求められる（佐道，1985）．

　　　　　　　　　　　　　　P＝20　cos　e　／r

（σ：液体の表面張力，θ：接触角，r：毛管の半径）

　毛管圧力は毛管の半径に反比例するので，ヤチダモの半径の孔圏道管と木部

繊維との圧力差は，シラカンバとオノエヤナギのヤチダモより小径の道管と木

部繊維とのそれと比較して大きい．この大きな圧力差のために，ヤチダモの孔

圏道管がシラカンバとオノエヤナギの道管と比較してキャビテーションが起こ

りやすいことが考えられる．

　オノエヤナギでは3月の時点においても年輪ターミナル部付近の大部分の小

径道管の内こうは水で満たされていた（Fig．4．2A）．また，ヤチダモの孔圏外

道管は，好憎道管の内こうの水が消失した後も内こうに水を保持していた（Fig・
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3．5B，3．7A）．このような通水要素の径と木部の凍結によるキャビテーション

の関係はヤチダモとオノエヤナギでは認められる．しかし，シラカンバにおい

ては大判の道管ばかりではなく小径の道管の内こうにも水が見られない場合が

あり（Fig．4．1A），道管径と空隙が存在している道管との問に明瞭な関係が見

られなかった．オノエヤナギでは道管は益せん孔をもち，孤立管孔が多いのに

対して，シラカンバでは道管は階段せん孔板をもち，放射複合管孔や集団管孔

が多く，道管の横断面形も変化にとんでいる．シラカンバの道管をオノエヤナ

ギの道管のように単純な管と考えて凍結によるキャビテーションとの関係を考

えることには問題がある．凍結によるキャビテーションの樹種による違いを検

討する際には，上述の道管の径だけではなく周囲仮道管の存在，管孔の配列，

管孔の複合，道管の横断面形，道管せん孔，道管南極のみならず道管壁の微細

構造についての樹種的特徴を考える必要がある．

　シラカンバとオノエヤナギの道管内こうは開葉前の4月に水で再び満たされ

た（Fig．4，4，4．5，4．11）のに対して，ヤチダモの姦臣道管の内こうは当年の秋

期から冬期にかけて水を消失した後，再び水で満たされることはなかった（Fig．

3．4，3．5A，3．8C，　D，3．9C，　D）．道管の内こうが毛管現象により再び水で満たさ

れると仮定すれば，シラカンバとオノエヤナギの道管と比較してヤチダモの径

の大きい孔圏道管の毛管圧力がシラカンバやオノエヤナギの道管のそれと比較

して小さいために，ヤチダモの当年の孔圏道管では水の再充填が起こらないと

いえる．しかし，大島の道管をもつつる性木本植物の数樹種においても開馬前

に透水度が上昇することが報告されている（Sperry　et　a1．，1987；Ewers　et　a1．，

1997）．これらのつる性木本植物では根圧により透水度が回復したと考えられ

ている．このように道管の径と水の再充填の起こりやすさには必ずしも明確な

関係はない．道管内こうの水の再充填にはさまざまな樹種的特徴が関係してい
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ると考える．

　ヤチダモの当年の孔圏道管が翌年になっても再び水で満たされない原因とし

てはチロースやゴム様物質の発生が考えられる．ヤチダモにおいては樹皮側か

ら数えて2年輪目の孔圏道管にチロースが形成されていたと報告されている（斉

藤，1993；Saitoh　et　a1．，1993）．また，北海道に生育する環孔材樹木のハリエ

ンジュ（Rob血孟a　pseudoacacfa　L）では10月に当年の孔圏道管にバッドチロ

ースが現れ始め，翌年の8，9月にチロース形成の最盛期になると報告されて

いる（石田ら，1976）．本論文においても10月に採取した試料の当年の孔圏

道管の壁表面に付着物が見られるものがあった（Fig．3．4c）．高倍による観察

を行わなかったため，この付着物がチロースかゴム様物質かを判別できなかっ

たが，水分が消失した孔圏道管の内こうにチロースやゴム様物質が形成された

ために，翌年になっても再び水で満たされないことは考えられる．興味深いこ

とに本州に生育するハリエンジュでは，当年のすべての孔門道管の内こうは，

その年の秋期にチロースにより閉塞されてしまうという報告がある（Fujita　et

al．，1978）．本州に生育するハリエンジュの孔圏道管は木部の凍結ではなくチ

ロースの形成により水分通導機能障害を起こす可能性がある．本論文では冬期

間に気温が氷点下になる地域に生育する環孔材樹木と散孔材樹木において木部

の凍結によりキャビテーションが起きることを明らかにしたが，木部が冬期間

でも凍結しない地域に生’育する環孔材樹木と散孔材樹木の水分通導と水分通導

機能障害についてはいまだ明らかにされておらず，今後の検討課題である．

　道管を円管と考えると流量は圧力勾配に比例し管の半径の4乗に比例する．

ヤチダモの孔圏道管がシラカンバとオノエヤナギの道管の2倍の径をもってい

るとすると，水分通導に関してはやチダモの孔圏道管1本がシラカンバやオノ

エヤナギの道管16本分に相当することになる．シラカンバやオノエヤナギで
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水分通導が複数年輪の道管で行われるのは，当年の道管だけでは十分な水分通

導が行えないためであると考えられる．一方，ヤチダモにおいては当年の孔圏

道管で水分通導が効率よく行われるが，これまでに述べてきたように大径の道

管では凍結によるキャビテーションが起きる危険性が増加する．ヤチダモ，シ

ラカンバ，オノエヤナギはいずれも冬期間に気温が氷点下になる地域に生育し

ているが，木部の凍結によるキャビテーションに対してヤチダモでは新たな孔

圏道管を形成することで対応し，シラカンバやオノエヤナギでは前年以前の道

管を水で再充填することで対応するといった異なる方法で個体が枯死すること

を回避し，成長を続けると考える．

　本論文では樹木の水分通導の季節変化と水分通導機能障害を組織学的に検討

するため，Cryo－SEMによる樹木の木部水分分布の観察法を確立した．この手

法をおもに用いて，冬期間に気温が氷点下になる地域に生育する落葉広葉樹3

樹種の水分通導の季節変化を検討し，水分通導機能障害が起きる過程を明らか

にした．本論文で得られた成果は，樹木生理学，とくに樹木の水分通導に関す

る研究の進歩に寄与することが多いと考えられる．
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