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研究成果の概要（和文）：立木（生きている樹木）の幹内部で起こる樹幹放射方向の物質移動実態を明らかにす
るために、内部で起きている現象をできるだけ再現する工夫をした可視化実験を行った。セシウムをトレーサー
にした実験により、ミネラルは辺材内を拡散と柔細胞機能の複合で双方向に移動すること、辺材と心材間の輸送
には拡散ではない未知の物質輸送メカニズムが存在することを明らかにした。また蛍光物質をトレーサーにした
実験により、蛍光物質はシンプラスト（細胞膜で囲まれた細胞内空間）とアポプラスト（死細胞や細胞壁を含む
細胞外空間）を往来しながら幹を放射方向に移動することを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：We examined radial movement of minerals and chemicals in trees to understand
 the mechanism underlying their radial movement in the standing tree trunks. We revealed that 
artificially induced cesium as a tracer of minerals was moved radially in standing tree trunks 
through a combination of active transport by parenchyma cells and diffusion, and that artificially 
induced fluorescent materials as tracers of chemicals were moved in the radial direction while 
passing between symplast (the inner side of the plasma membrane of living cells) and apoplast (the 
space outside the plasma membrane including cell walls and dead cells).

研究分野： 樹木細胞学

キーワード： ミネラル　放射方向移動　蛍光トレーサー　柔細胞　セシウム　立木凍結固定　アポプラスト　シンプ
ラスト

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　幹に含まれるミネラルなどの成分は樹種ごとに異なっており、その違いが木材の色、耐久性、強度などの材質
に影響する。ミネラルや糖などの成分を含む水は辺材の外側の組織や師部組織で樹幹軸方向（縦方向）に輸送さ
れるため、心材など幹の中央部に含まれる成分は幹の外側から放射方向（半径方向）に動いて蓄積されると考え
られているが、その移動の実態は実験として証明されていなかった。本研究では、できるだけ立木で起きている
現象をそのまま解析する手法を用いて樹幹の放射方向（半径方向）の成分の移動の実態を細胞レベルで明らかに
した。得られた成果は幹の材質の樹種間の違いを理解するための重要な手掛かりとなる。

※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、研究者個人に帰属します。



１．研究開始当初の背景 
樹木は根から吸収したミネラルや葉で合成された光合成産物を樹体の各器官へ配分する。樹

幹の放射方向では、これらの物質は放射柔細胞による能動的輸送によって移動すると提唱され
ている（例えば Chaffey ら 2001; Spicer 2014）。しかしながらこの放射柔細胞の輸送機能は、
木部で生きている細胞は柔細胞だけなので柔細胞の機能以外に考えられないといういわば「消
去法的な論理」に則っており、柔細胞の輸送機能は科学的実験に基づいて直接的に証明されてい
ない（Okada ら 2011, 2012; Sokołowska 2013）。さらに、ミネラルの木部放射方向分布が樹種
によって異なる（Okada ら 1993ab）理由や、古くからの日本林業の問題であるスギ黒色心材（藤
岡と高橋, 1918）の原因と考えられる心材のカリウム蓄積の品種間差（森川ら, 1996）の理由な
どは柔細胞の能動輸送だけでは説明がつかない。また、光合成産物貯蔵のための師部から辺材へ
の物質移動と再利用のための逆方向の移動も樹木の長寿命のための重要な戦略であるが、移動
の方向性を決めるメカニズムは未解明である。樹幹放射方向の物質移動実態の解明は提案され
ているが実験的に証明されていない古くからの重要な課題である。 
 
２．研究の目的 
巨大な樹木の幹内部で起きている物質移動機構の解明のため、立木（生きている樹木）の状態

をできるだけ維持した可視化手法により樹幹放射方向（師部－形成層－辺材－心材）の物質の移
動の実態を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
（1）師部－木部放射方向のミネラル移動のクライオ電子顕微鏡解析 
立木（生きている樹木）の状態をできるだけ維持した可視化手法は、前課題の成果に従った（科

研費: 25292110）。ミネラル移動のトレーサーとして安定同位体セシウム（Cs）を用いた。心材
が形成されたスギおよびコナラ立木の幹に小穴を開け、染色剤の酸性フクシンを加えた塩化セ
シウム水溶液（セシウム液）を数時間から数日間連続して注入した（図 1、2）。幹の外側から内
側方向と内側から外側方向への移動を解析するため、セシウム液の注入は幹の外側と幹の内部
で行った（図 2）。一部のスギ試料について、凍結と融解を繰り返す処理により生きている細胞
がない状態にした幹部位にセシウム液を注入した。注入後、樹幹を立木のまま凍結固定させてか
ら伐採し、凍結を維持したままの試料をその後の解析に供した。 
セシウム液の注入部は酸性フクシンの赤色を肉眼で観察した。注入部から放射方向にブロッ

ク試料を作製し、エネルギー分散型エックス線分析装置が付属したクライオ走査電子顕微鏡（ク
ライオ SEM/EDX）の点分析により、細胞の種類ごとに Cs の有無を確認した。 
（2）シンプラストとアポプラストを区別した蛍光トレーサー解析 
試料はスギ苗木およびポプラ、ケヤキ枝を用いた。シンプラスト（細胞膜で囲まれた細胞内空

間）とアポプラスト（死細胞や細胞壁を含む細胞外空間）経路を可視化するためにそれぞれ 5 ,6 
カルボキシフル オレセインジアセテート（CFDA）とスルホローダミン B（SRB）を蛍光トレーサ
ーとして用いた。蛍光試薬を混合したリン酸緩衝液をスギ苗木とポプラ枝は木部に到達する切
り込みから、ケヤキ枝は切断面から注入し、蛍光顕微鏡で観察した。 

 
４．研究成果 
（1）スギ幹放射方向の Csの移動解析 
セシウム液の注入部が師部の場合と木部外層の場合で酸性フクシンの赤色と Cs の検出部位を

比較すると、3時間注入および 1日注入ともにほとんど違いは見られなかった。この結果はこれ
までの報告（例えば Pfautsch ら 2015）と同様であり、スギの師部と木部が直ちに相互に物質を
移動させることを明らかにした。 

 
図 1 立木へのセシウム溶液注入と液体
窒素を用いた立木凍結固定伐採法 

 
図 2 樹幹への注入パターンの模式図 
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幹の外側から内側へのCs移動の解析のた
めセシウム液を木部外層に注入する実験を
行った（図 3）。通常の樹幹にセシウム液を
5 日注入すると、Cs は仮道管細胞壁よりも
柔細胞の内腔と細胞壁でより内側まで移動
していた。次に生きた柔細胞の寄与を見極
めるため、立木の幹に凍結と融解を繰り返
す処理を行い柔細胞を細胞死させた樹幹部
位、すなわち生きた細胞が無く拡散しか起
こらない樹幹にセシウム液を辺材外側に注
入した実験を行った。その結果、注入期間が
1 日から 5 日に長くなると Cs の移動距離は
長くなるが、その移動範囲に細胞の種類の
違いが見られないことが分かった。これら
の結果から、辺材内で Csは拡散でも移動す
るが生きた柔細胞に拡散よりも速くCsを移
動させる機能があることを明らかにした。 
一方、幹の内側から外側への移動の様子

を調べるため、幹に髄の反対側の移行材/辺
材境界付近まで届く穴を開けセシウム液を
注入した（図 2の 3）。その結果、Cs が辺材
外側方向に移動し、その移動距離は木部柔
細胞の内腔と細胞壁では仮道管内腔と細胞
壁よりも早いことが明らかになった。これ
らの結果から、スギ辺材内では Csは生きた
柔細胞の機能による早い移動と拡散の複合
により移動すること、この移動様式は内側
方向と外側方向で同じであることを明らか
にした。 
セシウム液を辺材外側に長期間注入する

と、酸性フクシンの赤色は辺材で広く観察
されたが心材との境界部である移行材より
内側では観察されなかった。一方 Cs は移行
材と心材でも検出された。このことから、辺
材から心材へのCs移動は単なる拡散ではな
いと考えられた。さらに、幹に髄の反対側の
心材まで届く穴を開けセシウム液を注入し
た場合（図 2の 2）、Cs は辺材で検出されな
かった。すなわち、Cs は辺材から心材へは
移動するが逆方向には移動しないことを示
す。これらの事実は、辺材と心材境界付近に
Cs を限定的に移動させる何らかのメカニズ
ムが存在することを示唆する。 
本研究で得られた結果から、ミネラルは

スギの辺材内を放射柔細胞を介した速い移動とゆっくりした拡散の複合により移動するが、辺
材と心材の移行部に存在する何らかのメカニズムにより辺材と心材間の移動は内側方向に限定
されることが示唆された。過去の報告から、スギの心材へのカリウムの蓄積の多少にはクローン
特性があることや辺材から心材に移動するミネラルと移動しないミネラルが存在することが知
られている。この違いに本研究で存在が示唆された辺材と心材間のミネラル移動を制御するメ
カニズムが関与していると考えられる。 
 
（2）広葉樹のコナラの幹放射方向の Cs移動を針葉樹と比較 
針葉樹のスギで得られた幹放射方向の移動実態が樹木に一般的な現象か明らかにするために、

広葉樹のコナラを用いてスギと同様の実験を行った。コナラ立木の幹の辺材外側にセシウム液
を注入し内側方向への Cs移動を解析した結果、Cs は注入時間の増加とともに辺材内方に移動す
ることが分かった。さらに、凍結と融解の処理後の幹部に注入を行った場合と通常の幹の場合を
比べた結果、Cs は拡散でも移動するが柔細胞の機能により拡散よりも早く移動することが明ら
かになった。これらの結果から、コナラ幹で Cs は柔細胞を介した早い移動と細胞壁等の遅い拡
散で辺材の内方に移動することを明らかにした。これらの結果はスギと同じであり、辺材のミネ
ラルの移動機構は樹木に普遍的であることが示唆された。 
一方、セシウム液を長期間注入した場合、酸性フクシンの赤色は心材の境界付近の辺材まで観

察されたがそれより内側では観察されなかった。しかし Cs は心材でも検出され、Csが拡散では
ないメカニズムで心材に移動することを明らかにした。スギの場合は辺材最内層に移行材と呼

 

 

 

図 3 クライオ SEM/EDX 解析によるスギ樹幹放
射方向のセシウム移動解析 
セシウム液が注入され酸性フクシンが観察さ
れた部位を赤色で、クライオ SEM/EDX で Cs が
検出された部位を黒棒で示した。 



ばれる含水率が非常に低い層が存在することから、細胞からの水分消失が拡散を制限する原因
と考えられた。しかしながらコナラの水分状態をクライオ SEM で観察すると辺材と心材の境界
付近で水分布の変化は見られずスギとは異なることが明らかになった。さらに、スギとコナラで
は心材に蓄積されるミネラルの種類と量が異なる。これらの事実から、辺材から心材へのミネラ
ル移動メカニズムはコナラとスギで異なる可能性が示唆された。 
 
（3）蛍光トレーサーを用いた細胞間の移動解析 
細胞間の移動の解析のため、ケヤキ、ポプラ、スギを用いて、シンプラスト経路を標識する蛍

光色素である CFDA と、アポプラスト経路を標識する SRB の 2 種類の蛍光トレーサーを浸漬吸入
させた実験を行った。その結果、Sokolowska and Zagorska-Marek（2013）で報告されているよ
うな枝の切り口からの導入に限らず、異なるトレーサー導入方法によっても CFDA が細胞内に取
り込まれ細胞内酵素による分解で CF 蛍光を発することでシンプラスト経路を追跡できること、
SRB 蛍光でアポプラスト経路を追跡できることを明らかにした。これらの結果から、アポプラス
トとシンプラストを区別した放射方向での輸送部位の解析が可能であることを明らかにした。 
次に連続的に蛍光トレーサーの移動部位を観察した結果、SRB と CFDA は道管あるいは仮道管

で輸送された後、放射柔細胞に移動している様子が観察された。また、SRB 蛍光で標識されたア
ポプラストよりも CF 蛍光で標識された柔細胞がより髄側まで見られることから、アポプラスト
での拡散よりもシンプラストでの輸送が速いことが明らかになった。さらに、CF 蛍光で標識さ
れた髄側の柔細胞の周囲のアポプラストにも CF 蛍光が確認された。この結果は蛍光トレーサー
が細胞内に取り込まれて移動した後にアポプラストに移動したことを示唆している。これらの
結果から、蛍光物質は木部内をシンプラストとアポプラスト間を相互に移動しながら放射方向
を移動することを明らかにした。 

 
(4)その他の実験 
注入した Cs 分布をより詳細に解析する方法としてクライオ TEM/EDX を用いた解析法を検討し

た。厚さ 200 ナノメートルの凍結準超薄連続切片を作製し点分析を行うことにより、細胞の内腔
の構造物と細胞壁を区別して Cs の存在を解析することが可能になった。フィンランドとの国際
共同研究として行った本実験は、残念ながら新型コロナウィルスによる渡航制限により中断し
たが、本手法はクライオ SEM/EDX よりも高分解能で解析するツールとして有効と考えられる。 
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