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研究成果の概要（和文）：　水ストレス下で一時的に排水した枝に水が補給されると、クスノキでは放射および
軸方向柔細胞、フジでは小径道管と軸方向柔細胞が道管の通水回復に関わり、乾燥耐性の発揮に寄与することが
判明した。また、柔細胞と通水組織の間には連続した物質移動があることを、セシウムを用いて明らかにした。
　クスノキ老齢木の道管直径は樹幹基部で大きく、高所では減少した。樹体全体への水分供給のために、基部で
は太い道管で通水効率を高め、高所では晩材幅を広くし、小径道管を増やして幹の強度を高めている。スギの葉
の水分保持量は下部よりも梢端で多かった。携帯型近赤外分光装置を用いて、葉肉構造の違いによる色素濃度の
差異の定量を可能にした。

研究成果の概要（英文）：Water-stressed and temporally embolized xylem recovered water conduction by 
the water supply via parenchyma cells in Cinnamomum camphora, or via narrow vessels in a liana 
species, Wisteria japonica. The rehydration system will contribute the drought resistance of these 
species. The transfer of substances between parenchyma and water conduits was demonstrated by the 
injection of living tissue with cesium solution.
     Averaged vessel diameter near the base of aged C. camphora was larger than that at the top of 
trees. Large vessels efficiently transport water to a whole tree. On the other hand, at the upper 
part, the wider latewood with narrow vessels will physically strengthen the stem. Water content of 
leaves of Cryptomeria japonica was higher in the upper shoots. Near-infrared spectroscopy with a 
mobile apparatus enabled the measurement of pigment concentration ascribable to the differences in 
mesophyll structure.

研究分野： 樹木生理学

キーワード： 水分通導　エンボリズム　木部細胞　通水回復　柔細胞　二次代謝　乾燥耐性　物質移動

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
樹木の乾燥耐性や木部内の物質移動に関する細胞学的データや，老齢木の通水・保水に関わる生理学的データな
ど、学術的に重要な基礎的知見を得た。それらの知見をもとにして、森林や緑化木の維持にあたって必要な対策
をとることができる。都市的環境下において、近年は気温上昇や乾燥による樹木の衰弱が起こりやすく、また、
老齢樹の維持管理が求められるており、その現場に役立てることができる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

樹木生理学･病理学分野では、水ストレス耐性の仕組みと、二次代謝と防御システムに関して

以下の重要な課題がある。樹幹外部からの樹液流速などの計測に基づいた仮説が提示されてい

るが、国内外ともに細胞レベルの研究は進んでいなかった。 

１）水ストレス耐性：土壌水分の減少によって樹幹の通導組織から水が失われるが、夜間や降

雨で水ストレスが緩和されると再度注水されて水流が回復する（Kuroda Keiko 2008, 2012 

など）。水ストレス耐性の研究は活発であるが、個体や枝単位の測定が多く、乾燥耐性の

高い植物の研究例でも通水性の測定に留まっている。本研究のような機能発揮の場を絞り

込む研究は進んでいなかった。 

２）二次代謝と防御システム：病気感染に対する耐性（防御）の機能としては、樹木細胞の二

次代謝活性化による毒性成分の生成が重要である。防御反応による木部組織の褐変（傷害

心材化）は周知の事実である （Hillis 1987） が、変色や心材化で水分通導が停止するメカ

ニズムについては未解明であり、学術誌への投稿では基本事項が未解明と判定されるた

め，検証を急ぐ必要がある。病理学分野における防御反応と通導停止の研究は日本が主導

的で（Kuroda Keiko et al. 1989,1991, Kajii et al. 2012）、国外では生理学的観点による樹木病

害の研究は極めて少ない。 

 

２．研究の目的 

永年性植物である樹木にとって、乾燥や気温変動などの環境変化や微生物感染に対する耐性

（容易に枯れないという特性）は、生存戦略として極めて重要である。樹幹や葉に高密度で分

布する「柔細胞」（生細胞）がこの機能を担うと考えられ、二次代謝物質の生産・防御だけで

なく、水分通導のサポート（ポンプ）機能を担う可能性も示唆されているが、この細胞の機能

には未解明の部分が多い（Ishii et al. 2014, Kuroda Keiko 2012, Kuroda Katsushi 2009など）。本

研究では、柔細胞類の機能を、細胞学･生理学的観点から解明することを目的とする。微生物

感染や地球温暖化、雨量減少等への耐性に関わる細胞の機能を把握することにより、基礎科学

だけでなく森林の管理技術の発展に貢献できる。 

 

３．研究の方法 

1）水ストレス時の細胞内現象と樹液流回復への関与 

a）木部の水流回復時の柔細胞の挙動 

採取試料への水分供給を絶って水ストレスをかけ、道管とその周囲の細胞の水分分布を観

察した。その後に色素液（酸性フクシン水溶液）を枝の下端から吸わせて、再注水の進行を肉

眼で追跡するとともに、光学顕微鏡下で柔細胞の状態を把握した。試料はつる性樹木で大径

道管を持つサルナシ（Actinidia arguta）とフジ（Wisteria japonica）、乾燥耐性の高い高木種の

クスノキ（Cinnamomum camphora）を使用した。 

b）樹木の高所における通導の持続性検出 

高木の樹冠にアクセスし、梢端から下方へ様々な高さから試料を採取した。切片を用い

て、光学顕微鏡で細胞のサイズや配置の変異を観察し、水分通導の維持がなぜ高所で可能で

あるのか検討した。葉の貯水特性については、携帯型近赤外分光装置を用いて水分・糖類の

非破壊測定を行った。実験材料には，高齢樹で樹高 50m を超えるスギ（Cryptomeria 

japonica）とアカマツ（P. densiflora）、クスノキの老木を用いた。 

 



2）木部柔細胞の二次代謝活性変化と通導阻害の関係 

a）柔細胞の代謝変化および加齢、傷害･感染による心材形成 

柔細胞類の反応と代謝の変化について把握するために、1〜2生の広葉樹苗を用いて主幹部

に木部に達する傷を与えるか、病原菌の接種を行った。試料を定期的に採取して、放射柔細

胞および軸方向柔細胞内容物の変化を、肉眼と光学顕微鏡で検出した。コントロールとして

健全な苗の正常細胞と比較した。供試木は株枯病菌（Ceratocystis ficicola）を接種したイチジ

ク（Ficus carica）および萎凋病菌（Fusarium 属菌）を接種したデイゴ（Erythrina 

variegata）を用いた。 

b）二次代謝物質の分泌の水分通導への影響 

スギ成木内における水とミネラル類の移動経路について、柔細胞類およびその周囲にある

通導要素（仮道管，道管）の範囲に注目して観察した。光学顕微鏡と Cryo-SEM/EDXによる

観察の他、SPring8の放射光 X線分析を用いた可視化に取り組んだ。柔細胞を液体窒素によ

り強制的に死亡させ、その後の水分通導の停止との関係を明らかにした。 

 

3）総合的検証と応用への発展 

樹木の水分通導を継続させる細胞生理学的な仕組みについて、道管サイズの変動や、柔細

胞類の関与を中心に明らかにした。また、柔細胞類の役割に関する知見をまとめるととも

に、新たに開発した計測手法によって発展が期待できる研究の方向性を示した。 

 

４．研究成果 

1）水ストレス時の細胞内現象と樹液流回復への関与 

a）木部の水流回復時の柔細胞の挙動 

つる性木本植物のフジとサルナシの木部では、大

径の道管が横断面の大部分を占めており（図1）、

長さ数十ｍの蔓の先端まで大量の水を輸送するの

に有利である。しかしその反面、水分供給が減少

すると大径道管はエンボリズムにより排水しやす

く、毛管現象による水の再流入は小径道管より困

難で、枯死のリスクが高いと推測できる。供試したフジは、乾燥処理により大径道管は排水

したが、その後の色素液吸入により木部の染色が観察された。顕微鏡下では、染色された部

位に多数の軸方向柔細胞と小径道管が層階状に配列していることが判明した。柔細胞群によ

る保水と小道管群による通水によって、排水した大径道管への水の移動があることを発見し

た。この構造的特性により、フジは公園などの乾燥した場所で生育可能であると推定した。 

一方サルナシでは、乾燥処理後の色素吸入による染色部位はわずかであった。顕微鏡下では

少数の仮道管が染色される程度で、大径道管への再注水は活発でなかった。サルナシには、

小径道管や軸方向柔細胞がほとんど分布しないため、乾燥時には通導機能を失い易いことが

判明した。本種の生息分布が水辺に限定的であるのは、大径道管の排水による枯死リスクを

低減するためと推測された。 

クスノキの切り枝に乾燥処理を施してから色素液を吸入させると、木部の広範囲で染色が確

認された。軸方向柔細胞および放射柔細胞（図2）に加えて、隣接する道管の壁孔と細胞壁が

染色された。クスノキ木部には道管を取り囲む周囲柔組織があり、保水した細胞が排水した

道管の乾燥を防ぐ役割を果たしていると推測された。一方、24時間以上の乾燥処理後では柔

図 1 フジの横断面 
サフラニン･ファストグリーン染色 



細胞類の原形質分離発生し、色素液はほとんど吸入

されなかった。これらの結果から、道管排水後の通

水回復には柔細胞類が関わっていると推測された。

水分生理特性の異なる他樹種を用いて、同様の実験

を行うことによって、様々な樹種における通水回復

機構の解明が可能となるだろう。 

 

b）樹木の高所における通導の持続性と柔細胞の役割 

i) 樹幹組織の通導特性 

鹿児島県の屋久島では、樹高が同一で樹齢 1000年以上のヤクスギおよび同所に生育する更新

スギを対象とした（2017 年度）。兵庫県西宮市の西宮神社では樹高が約 25mで樹齢が約 50 年

および 100～150年のクスノキ個体、神奈川県立真鶴半島自然公園では樹高約 35mで樹齢が約

300年のクスノキ個体を対象とした（2018年度）。 

スギの幹の仮道管直径は基部から梢端方向に減少し、高さに伴う直径の減少率は樹齢間で差

がなかった。クスノキ老大木（樹齢 100年以上，樹高 25m）の道管直径は樹幹上部では下部よ

りも小さく，分布密度が高かった。上部には大径道管がほとんど存在せず、単位面積当たりの

水分通導度が低くかったことから、垂直変異であることが分かった。樹幹基部の道管は樹体全

体への水分供給を担うことから、太い道管を作ることで通水効率が高くなる一方で、樹高が高

くなると晩材幅が広くなり、小径道管が増えることで、物理的な支持機能が高まると考えられ

る。 

スギ仮導管の増大率は、クスノキ道管の高さに伴う増大率と同程度であった。すなわち、幹

の基部から高所にかけての通導機能を規定する通水細胞（仮道管や道管）の形態形成は静水圧

の増大などの物理的要因をシグナルとしており、樹齢を重ねても水切れに対する安全性を担保

しながら高所への水分通導が持続的に維持されることが示唆された。 

ii) 高所の葉の組織の通導特性 

樹木の高所における通導の持続性に関わる生理機能の一つとして葉の貯水性が関わると考え

られる。①スギ高木の梢端と最下枝の葉は湿度変化にともない、いずれも同様の水分子の吸

着挙動を示したが、水分保持量は梢端で多かった。多糖類の架橋構造には水素結合の短い水

分子が保持される一方、多糖類の極性官能基の近くにある疎水基が水分子と相互作用するこ

とにより自由水が保持される可能性が考えられた。②携帯型

近赤外分光装置（2018年6月完成の超小型可視近赤外分光測

定器 MIRAGE cross：図3）を用いたスペクトル測定によ

り、葉肉構造の違いによる色素濃度の差異が検出可能である

こと、紅葉にともなう色素の分解・生成速度の定量評価が可

能であること、果実などでは水や糖の検出可能であることが

明らかとなった。 

 

2）木部柔細胞の二次代謝活性変化と通導阻害の関係 

a）柔細胞の代謝変化および加齢、傷害･感染による心材形成 

イチジク株枯病菌を接種したイチジク苗の木部においては、付傷後1週間程度以降に、放射

柔細胞の内容物に黄色の着色が認められ始め、防御反応による二次代謝の活性化が検出され

た。軸方向柔細胞については、顕著な変化が認めにくかった。マメ科樹木のデイゴに対して

図 3 MIRAGE cross 

図 2 クスノキ木部の横断面 

サフラニン･ファストグリーン染色 



病原性を示すFusarium属菌の接種実験においては，軸方向柔細胞の内容物に黄色の着色が認

められ、防御反応による二次代謝の活性化が検出された。イチジクの放射柔細胞と同様の時

間経過で変化が進んだ。いずれの樹種でも、柔細胞類で生成した成分が隣接する道管内腔に

漏出した範囲で水分通導が停止し、道管と木部繊維などの細胞壁は漏出物質によって褐色に

着色した。漏出した物質の疎水性や混入による木部樹液の表面張力低下によって、道管の排

水が促進された可能性がある。放射および軸方向柔細胞で産生物質が異なるのか、化学的検

証が必要である。 

 

b）二次代謝物質の分泌の水分通導への影響 

樹木内での木部柔細胞（図 4）の役割を解明する

工夫として、生きている樹木（立木）の幹を凍結固

定してから採取し、凍結を維持したまま解析する手

法を採用している。スギ立木の幹にトレーサーとし

てセシウム溶液を注入させて凍結固定し、注入セシ

ウムの移動の様子をクライオ SEM/EDXで解析し

た。辺材外側にセシウム溶液を 5日程度注入する

と、セシウムが辺材内側へ移動すること、また柔細

胞内腔および細胞壁では仮道管細胞壁に比べてより内側で検出されることを明らかにした。

一方、液体窒素を用いた凍結融解により柔細胞を凍結死させた立木の幹にセシウム溶液を注

入した場合は、セシウムは柔細胞内腔および細胞壁と仮道管細胞壁でほぼ同じ部位で検出さ

れ、その移動距離は通常の幹の場合と比べて短いことを明らかにした。生きた柔細胞が存在

する幹において拡散のみで移動可能な凍結融解処理の幹よりも大きく移動するためには、セ

シウムは生きた柔細胞内を能動的に速く移動した後に仮道管へ滲出する必要がある。以上の

結果は、柔細胞と仮道管の間の連続した物質移動の存在を示しており、水分通導組織である

仮道管の水分布に柔細胞機能が影響する可能性を示唆している。また、大型放射光施設

SPring-8におけるシンクロトロン蛍光 X線分析を用いた手法を検討した。凍結薄切片の解析

ではクライオ SEM/EDXよりも高感度で元素マッピング像が得られることを明らかにし、通

導組織と柔細胞間の物質移動の解析のあらたな手法として有効であることを示した。 
 

3）まとめ：総合的検証と応用への発展 

 細胞学的な観察と計測により、樹体の外側から計測してきたデータに、多くの知見を加える

ことができた。大径道管は通水が停止しやすいが、乾燥耐性のあるフジの場合は、多くの小径

道管が排水後の道管への水分供給に寄与することや、クスノキでは、道管を取り巻く柔細胞が

保水により道管の乾燥を防いで、再通水を容易にすることが判明した。スギ葉の貯水性には水

分子と多糖類の化学構造の相互作用が関わることが示唆された。老大木の基部と梢端部では道

管直径が大から小へと変化し、大量の水輸送が可能な形態となっていた。水以外のミネラル類

を含む物質移動に関しては、水と同様に生きている柔細胞が関わることが判明した。これらの

知見は、光学顕微鏡による基本的観察に加えて、顕微赤外分光法による葉の組織の計測や、立

木凍結固定伐採法とクライオ SEM/EDXを組み合わせる手法の開発等によって得られたもので

ある。本研究で用いた様々な手法を発展させて用いることにより、今後さらに研究が進むと予

想する。 
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