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研究成果の概要（和文）：乾燥ストレスにおかれた樹木や冬季の凍結融解ストレスを受けた樹木の木部では、道管が空
洞化して通水が阻害される現象（エンボリズム）が生じることが知られている。乾燥ストレスによる木部の通水阻害を
MRI（核磁気共鳴画像装置）により非破壊観察した結果、当年生木部では1～2年生木部に比べて通水阻害が生じにくい
ことが示された。通水阻害の起きやすい樹種では、吸水後に通水を回復させる能力が高かった。マツ材線虫病やナラ枯
れなどの萎凋病における木部通水阻害は、MRI観察とcryo-SEM（低温走査電顕）による観察の結果、乾燥ストレスによ
る通水阻害とは異なるメカニズムによることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：In tree xylem under drought stress or freezing stress, cavitation and embolism 
are known to occur and result in loss of water conductance. Nondestructive observation of xylem embolism 
with a compact MRI system during water stress showed that current-year xylem is less vulnerable to 
cavitation than older xylem. Species with higher vulnerability to cavitation have higher refilling 
ability, which should be related to water capacitance of wood tissue.
Cryo-sem and anatomical observations of xylem specimens inoculated with tree pathogens suggested that 
xylem dysfunction in the wilting diseases is caused by different mechanisms from drought-induced 
embolisms.

研究分野：樹木生理学・樹病学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１． 研究開始当初の背景 

 

 陸上に進出した植物にとって，根から葉へ
の水輸送は生存上最大の課題の１つである．
木樹種においては,幹の通水機能は生存戦略
を決定する重要な特性とみなされている．植
物の水輸送において，安全性と効率性はトレ
ードオフの関係にあり,通水効率の高い大径
道管をもつ環孔材樹種では，乾燥や凍結スト
レスによって道管に通水阻害（エンボリズ
ム）を生じやすいため，1 年以内に通水機能
を失うことが確かめられている（Utsumi et al. 

1996, Umebayashi et al. 2008 など）。一方、道
管を持たない針葉樹では，仮道管を通した樹
液上昇は非常に遅いが、環境ストレスによる
通水阻害は起こりにくい。しかしながら、こ
の単純な図式では，類似の木部構造を形成す
る植物間での生理生態特性の違いを説明す
ることは困難である． 

一方，日本の松枯れやナラ枯れ，アメリカ
のニレ立枯病（Dutch Elm Disease）など，樹
木の世界的な重要病害には萎凋病が多い．萎
凋病は，高木にとっての最大の急所ともいえ
る幹の通水機能が病原体によって侵される
病気で，その発生生態と樹木の水分生理特性
には密接な関係がある． 

研究代表者の福田は，マツ材線虫病の萎凋
過程の生理的変化に着目して枯死メカニズ
ムの解明に努めてきた．特に，永久磁石を用
いた樹木用 MRI（核磁気共鳴画像）装置を㈱
エム・アール・テクノロジー社と共同開発し，
通水阻害の進展過程を非破壊で経時的に観
察する技術を世界で初めて確立し、マツ材線
虫病の通水阻害には、異なる 2 つのタイプが
あることを示した（Utsuzawa et al. 2005）． 

 そこで、乾燥ストレスによる通水阻害と萎
凋病における通水阻害のメカニズムの共通
性と差異を明らかにすることが次の課題で
ある。 

 

２．研究の目的 

 本研究では、1）水ストレスによる樹木の
通水阻害拡大過程と 2) その回復過程，3) 凍
結ストレスによる冬季の通水阻害と春季の
回復過程，4) 樹木病害における通水阻害の拡
大と病原分布の拡大過程の関係、の検討を行
った。MRI での非破壊観察により通水阻害と
回復過程を可視化するとともに、cryo-SEM に
よる凍結試料の木部の水分布観察を通して、
通水阻害のメカニズムの多様性と共通性を
明らかにすることを目的とした。 

 

３． 研究の方法 

1) 乾燥ストレス下での通水阻害進展過程と
乾燥適応メカニズムの検討 

シラカンバとカツラの鉢植え苗を用いて
乾燥ストレス下での通水阻害の拡大過程を
非破壊観察し、水ポテンシャルと MRI 画像か
ら求めた年輪ごとの木部断面積に占める通
水阻害面積率（％）を求めた。乾燥ストレス

を与えた鉢植え苗から採取した切枝を用い
て通水コンダクタンス測定を行い、通水阻害
率（PLC:%）と水ポテンシャルの関係から、
これら２樹種の脆弱性曲線 (vulnerability 

curve)を作成し、MRI の結果と比較した。 

また、落葉広葉樹 6 樹種の鉢植え苗を用い
て、乾燥ストレスの程度の異なるサンプルの
貯水量から木部の貯水性（capacitance）を評
価した。木部の凍結試料の cryo-SEM 観察に
よる道管や木繊維中の水の有無の検討と合
わせて、樹種ごとの乾燥ストレス適応戦略を
比較した。 

2） 水ストレスによる通水阻害からの回復過
程の解明 

鉢植え苗に乾燥ストレス後に再灌水するこ
とにより、空洞化した道管の再充填(refill)が
見られるかを観察した．ヤマグワとゲッケイ
ジュの切枝を用いて道管にキャピラリーを
挿入して気体や液体を注入し、再充填時に道
管内に陽圧が維持されるかを検討した。 

3) 亜高山帯針葉樹における冬季の通水阻害
と春季の回復現象の検討 

 北八ヶ岳縞枯山において定期的にシラビ
ソの枝を採取し持ち帰って、通水コンダクタ
ンスの測定および木部染色による通水部位
の確認を行った。 

4) 樹木病害における通水阻害過程と病原の
分布解析 

マツノザイセンチュウを接種した感受性お
よび抵抗性マツ苗の MRI 観察と、ナラ菌
（Raffaelea quercivora）を接種したミズナラ苗、
青変菌を接種したエゾマツ苗の cryo-SEM 観
察を行った。それらを含む樹木病害について
病原の分布と通水阻害の関係を検討した。 

 

４．研究成果 

1) 乾燥水ストレス下での通水阻害進展過程
と乾燥適応メカニズムの検討 

 シラカンバ、カツラともに MRI による非破
壊観察結果と、凍結サンプルの cryo-SEM 観
察による道管の水分布とはよく一致してお
り、MRI での道管のエンボリズムの進展を観
察できていることが実証された(図-1)。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 -1  カツラの (a)MRI 画像と (b)同じ部位の

cryo-SEM 画像および(c)その拡大（Fukuda et al. 

2015） 

 



また、MRI による乾燥ストレス下でのエン
ボリズムの拡大過程の観察結果から、1-2 年
生の木部で通水阻害が先に発生、拡大し、当
年生木部では通水阻害が発生しにくいこと
が明らかにされた（図-2）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図-2 カツラの乾燥ストレスによる通水阻害拡大

過程の MRI 画像（数値は各撮像日の水ポテンシャ

ル値）（Fukuda et al. 2015） 

 

MRI で観察された木部全体の通水阻害面
積の木部断面積に対する割合は、切枝の通水
コンダクタンス測定によって求めたシラカ
ンバ、カツラの脆弱性曲線と一致した（図-3）。 

図-3 乾燥ストレス進行過程における水ポテンシ

ャルと MRI 画像による通水阻害面積率（●）およ

び切枝の通水コンダクタンスから求めた通水阻害

率(○)との関係（上：カツラ、下：シラカンバ）

（Fukuda et al. 2015） 

一方、年輪ごとの通水阻害面積割合から求
めた脆弱性曲線（図-4）-は、当年生木部と 1-2

年生木部とで大きく異なり、壁孔の経年劣化
などにより、木部のキャビテーションに対す
る脆弱性が高まることが示唆された。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図-4 MRI 画像から求めた当年生（●）、1 年生（○）、

2 年生（△）木部の脆弱性曲線（上：カツラ、下：

シラカンバ）（Fukuda et al. 2015） 

 

次に、落葉広葉樹 6 種の脆弱性曲線（図-5）
から求めた Ψ50（通水阻害率 50%時の水ポテ
ンシャル）と、灌水再開後の通水コンダクタ
ンスの回復率の関係から、キャビテーション
抵抗性の低い樹種ほど回復性が高いという
関係があることが明らかにされた（図-6）。 

 図-5 落葉広葉樹 6 種の脆弱性曲線 

 （Ogasa et al. 2013 に加筆） 

 

図-6 落葉広葉樹 6 樹種のキャビテーション抵抗

性と回復性の関係（Ogasa et al. 2013 に加筆） 

 



2） 水ストレスによる通水阻害からの回復過
程の解明 

 乾燥ストレス後の回復については、切枝を
用いたコンダクタンスの回復が見られた樹
種においても、MRI による観察を行った鉢植
え苗では通水阻害部の再充填は見られなか
った。この原因の解明は今後の課題である。 

 空洞化した道管の再充填には、周囲の道管
にかかった負圧の影響を排除して道管内腔
を陽圧で保つ必要がある。そのメカニズムと
しては壁孔内腔の気泡による隔離（ピットバ
ルブ仮説）が提唱されているが、実際に道管
内腔の気泡はヤマグワとゲッケイジュで
0.1MPa 程度の陽圧に耐えることが実験的に
示された。 

 

3)  亜高山帯針葉樹における冬季の通水阻
害と春季の回復現象の検討 

 シラビソの風衝個体では、雪に埋もれず外
気にさらされている枝で、冬の終わりまでに
1 年生木部の通水がほぼ完全に阻害されてい
ることが確認された。一方、展葉の始まる夏
の始めには木部の通水はほぼ完全に回復し
ていた（図-7）。 

図-7 シラビソの 3 月と 7 月の通水阻害率 

 

4）樹木病害における通水阻害過程と病原の
分布解析 

 抵抗性クロマツ 2 クローン（土佐清水 63，
大分 8）と感受性クロマツ 2 クローン（鹿島
2，双葉 1）に強病原性線虫 S10 および弱病原
性線虫 C14-5 を接種後、コンパクト MRI を用
いて通水阻害進展過程の経時観察を行った
結果、抵抗性マツは感受性マツと比較して通
水阻害の拡大が緩やかに進行し、感受性マツ
の通水阻害が木部全面に広がる時期におい
ても通水阻害域が限定的であることが明ら
かにされた。感受性クローンの通水阻害域は
線虫の分布と対応することが示された（図-8）。 

 ナラ枯れについては、自然感染したミズナ
ラ樹幹内のナラ菌の DNA のマイクロサテラ
イト解析の結果、カシノナガキクイムシが多
様な遺伝子型のナラ菌を孔道内に運び入れ、
各遺伝子型の菌が孔道内にパッチ状に広が
っていることが示された。 

 ナラ菌を接種したミズナラ苗では、菌糸は
接種 4 日以降に接種部付近に認められ、菌糸
が分布した道管内は空洞化していた。しかし
その道管の周囲の仮道管には通水がみられ
た。また、水を保持していても通水していな

い道管が見られた。接種 7 日後，菌糸分布域
の近傍ではチロース形成が認められたが、そ
の周囲仮道管では通水が見られた。  

青変菌 Ceratocystis polonica を接種したエ
ゾマツ苗では菌糸分布範囲とその周囲で水
分通導阻害が引き起こされた。 

 街路樹の萎凋枯死を引き起こしているコ
フキタケ、ベッコウタケ、ナラタケモドキの
樹幹内の菌糸分布を検討した結果、感染経路
や拡大過程には菌種による違いが見られた
が、いずれの菌も辺材に菌糸が蔓延すること
で萎凋枯死を引き起こしていることが示さ

れた。 

図-8 マツノザイセンチュウを接種した感受性マ

ツ苗（No.1～3）の 1 年生主軸の MRI で見た通水

阻害域（左：赤丸）と木部の線虫分布域（右：青

丸）（Akami et al.: IUFRO PWD Conference 2013） 

 

5) 総合考察 

 以上の結果から、乾燥ストレスによる通水
阻害の起きやすさは樹種により異なり、通水
阻害が起きやすい樹種では貯水により通水
を回復する能力が高いことが考えられた。ま
た、通水阻害の起きやすさは年輪間で異なり、
当年の新しい木部では通水阻害が起きにく
いことが明らかにされた。 

キャピラリーを道管に挿入する実験系によ
り、通水の回復のメカニズムとして提唱され
ているピットバルブ仮説を支持する結果が
得られた。しかし、通水阻害からの回復現象
は、MRI で観察することが未だできておらず、
回復に必要な環境条件や回復過程の解明が
今後の重要な課題である。  

冬季の凍結ストレスによる通水阻害につ
いては、亜高山帯針葉樹で通水阻害と回復と
が生じていることが確認され、今後そのメカ
ニズムの解明を進める必要がある。 

樹木病害における通水阻害については、乾
燥ストレスによる通水阻害の発生拡大過程
とは大きく異なり、いずれの病害でも病原の
分布と通水阻害の分布の密接な関係が明ら
かにされた。したがって、病原の分布拡大が
萎凋枯死に大きな役割を果たすことが示さ
れた。ナラ枯れでは、通水阻害と道管内の水
の有無とは対応しておらず、キャビテーショ
ン以外の通水阻害メカニズムの存在が推測



された。樹木萎凋病における通水阻害メカニ
ズムについては、今後さらに詳細な検討が必
要である。  
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