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総　説

広葉樹材における管状要素間壁孔の構造と機能＊1

佐野雄三＊2

Structure and Function of  Intertracheary Pits in Hardwood＊1

Yuzou SANO＊2

　Recent studies on the structure and function of  intertracheary pits in hardwoods were reviewed.  It is shown that 
the basic structure of  intervessel pit membranes is more complicated than has been acknowledged previously.  
Physiological studies gave new insights into the regulation mechanisms of  water flow by intervessel pit membranes. 
New findings are also reported regarding the fine structure of  interfiber pit membranes and vessel to fiber pitting, 
and their association with water flow in xylem become a subject of  tree physiological studies.
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　広葉樹材の管状要素間壁孔の構造と機能に関する研究の現状について概説した。道管相互壁孔
に関しては，壁孔壁が従来考えられているよりも多様で複雑な構造をもつことが明らかにされ，
壁孔壁マトリックスによる通水の制御などについて新たな研究の展開が見られる。木部繊維間壁
孔や道管・木部繊維間壁孔についても，細胞壁における存否や分布，あるいは壁孔壁の微細構造
に関して，従来考えられていなかったような知見が得られており，季節的に見られる水分流動と
関連づけた生理学的な研究も始まっている。
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ると，木材の壁孔に関する知見は膨大である。

　壁孔の微細構造と機能の研究は，1950年代に電子

顕微鏡が開発されて細胞壁構造の研究に導入され，

その後様々な顕微鏡技法が考案されるのに伴って，

大きく進展した。とりわけ針葉樹の仮道管間の壁孔

の基本構造や形成の仕組み，壁孔閉塞などの二次的

な変化について理解を深めることができた。その一

方で，広葉樹の壁孔の微細構造や機能については知

見が乏しく，植物解剖学や木材科学に関する最近の

教科書でも，満足に記載されてはいない7－10）。

　近年，樹木の水分生理学的見地から広葉樹の道管

相互壁孔および針葉樹の仮道管間壁孔の構造と機能

に関する研究が進んでおり，その成果について総説

や単行本もまとめられている11, 12）。また，1960～70

年代の電子顕微鏡的研究では詳しい研究が行われて

いなかった広葉樹の木部繊維間壁孔や道管・木部繊

維間壁孔の構造についても，最近になって新知見が

得られ，立木材内での水の動態との関連について論

1.　は じ め に

　壁孔の構造は，生立木における通水の制御に深く

関係するうえ，木材を利用する場合においても液体

の流動浸透性に大きな影響を及ぼす1）。そのため，

樹木生理学や木材科学の関連分野において，基本構

造や液体流動との関連に関する多くの研究が行われ

てきた。また，壁孔の形状や配列，あるいはベスチ

ャーのような壁孔に付随する特異な構造物の存否や

形状は，木材の樹種識別をおこなう際に有力な拠り

所になる場合があるため，木材組織学の分野におい

て解剖学的特徴を記載する際の重要項目になってい

る2－6）。このような木材の一般解剖学的記載も含め
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じ始められている。本稿では，これら広葉樹材の管

状要素間壁孔の構造や機能に関する研究の現状を，

その歴史的経緯にも触れながら整理してみたい。

2.　道管相互壁孔

2.1　基本構造
2.1.1　壁孔壁の微細構造
　道管相互間の壁孔壁の微細構造については，ブナ

科やマメ科，シナノキ科，モクマオウ科の樹種を対

象とした電子顕微鏡の開発後間もない頃の研究で，

細胞間層を両細胞の一次壁が挟んだ構成になってお

り，トールスとマルゴの区別がなく，均質なシート

状を呈し，表面には電子顕微鏡的に視認できる空隙

はないという一致した結果が得られた13－16）。このう

ち南米産のマメ科４属５種についての報告では，細

胞間層がさらに幾つかの薄層から構成される可能性

があることにも言及している16）。その後，ユリノキ，

カエデ属の道管相互壁孔では，壁孔壁に電子顕微鏡

的に空隙が見られること17, 18），ジンチョウゲ属，モ

クセイ属，ニレ属，エノキ属の一部では通水要素間

の壁孔壁にトールスが存在すること19, 20）が1980年前

半までに報告された。

　近年の走査電子顕微鏡（SEM）や原子間力顕微鏡

（AFM）による研究では，トネリコ属や Sapium属

の樹種の壁孔壁が少なくとも３層（細胞間層と両細

胞の一次壁）から構成されることが確認されてい

る21, 22）。このうち日本産４種についての SEMによ

る研究では，イタヤカエデ，オノエヤナギ，シラカ

ンバの壁孔壁は明瞭な細胞間層を欠き，二つの一次

壁のみからなることが示されている22）。このような

２層タイプの壁孔壁は，TEMにより超薄切片の断

面構造を調べた既往の研究でははっきり示されてい

なかったが，細胞間層が厚くなっている複合道管の

コーナー部近くの壁孔対を観察すると明瞭に認めら

れる（Fig. 1A）。このような２層構造の壁孔壁の縁

辺近くでは，ミクロフィブリル（MF）が疎で開口

幅が数十～百 nmに達する小孔が存在する小領域が

よく見られる（Fig. 1B）22, 23）。また，こうした層構造

について詳しく言及していないが，熱帯アフリカ東

岸に生育する耐塩性の高いマングローブ樹木２種で

は道管相互間の壁孔壁の厚さが300　nmおよび370

nmで，密な構造をもつことが超薄切片の TEM観

察により示されている24）。

　トールス・マルゴの区別のある壁孔壁に関して，

上述の通り1980年代前半までに報告されて以降，

Duteらによる一連の研究25－32）により，このタイプ

の壁孔壁の材内での現れ方，微細構造，形成過程，

化学成分について詳しいことが明らかにされるとと

もに，ガンピ属や Planera属にも見られることが明

らかにされている。ニレ科におけるトールスの現れ

方について構造分類学的見地から詳しく調べた最近

の研究では，トールスをもつ壁孔壁は環孔材に限っ

て現れ，たとえ同じ属でも散孔材には見られないこ

と，トールスをもつ壁孔壁が現れる環孔材でも，孔

圏の大道管には見られず，孔圏外の小道管群（道管

状仮道管を含む）に現れることが明らかにされてい

る33）。また，バラ科29属35種について管状要素の壁

孔壁について調べた研究で，北米特産の Cercocarpus

Fig. 1.  Transmission （A） and scanning （B） electron micrographs of  intervessel pits.  A :　Pits with two 
layered pit membrane （arrow）.  Ezoyamazakura （Prunus sargenti）.  B :　Pit membranes with 
small areas where microfibrils are sparsely deposited near their periphery （arrow）.  Itayakaede 
（Acer mono）.
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くともトネリコ属には共通することが示唆される。

この被覆物の化学的性質や生理的な機能は不明であ

り，今後の研究が必要である。

　北米の Populus tremuloidesでは，辺材の外層より

も内層の方がキャビテーションを起こしやすく，こ

れに一致するように辺材の外層よりも内層の方が道

管相互間の壁孔壁に微視的な破壊が多く見られるこ

とが報告されている43）。ヤマナラシ属やトチノキ属

の木部では，道管においてキャビテーションと水の

再充填が繰り返されるうちにキャビテーションが起

こりやすくなることが後に示されたが，その要因と

して P. tremuloidesで見られるような道管相互間の壁

孔壁の経年的な劣化が挙げられている44）。

2.3　壁孔の機能解析
2.3.1　壁孔壁によるキャビテーションの制御
　水ストレスに起因するキャビテーションが道管相

互壁孔によりどのように制御されているのかについ

て，研究が進んでいる。これら一連の研究の嚆矢は，

Zimmermann45）による air-seedingモデルの提唱にあ

る。Zimmermannは遺著となった“Xylem structure 

and the ascent of  sap”において，このモデルのほか

にも今日の樹木水分生理学上の研究課題のシーズを

提供している45）。この本は2002年に改訂版が刊行さ

れ46），2007年には本学会の会員により邦訳版も上梓

されている47）。

　air-seedingとは，水で満たされ通水している道管

と気体で満たされ通水機能を失った道管が道管相互

壁孔を介して隣接している場合，どのようなメカニ

ズムで通水している道管へ気体が侵入してキャビテ

ーションによる通水障害が通水系内を拡大していく

のか，逆に言うとどのようなメカニズムで通水して

いる道管への気体の侵入が防がれているのかを説明

するモデルである。微細空隙を含む隔壁を介し

て，一方には液体が存在し，もう一方には気体が存

在する場合，液体が存在する側へ気体を侵入させる

のに必要な圧力差（ΔP；MPa）は，以下の式に従

う12, 45）。

　　 P＝ Δ 
4τ cos θ

D
 （1）

ここで，τは液体の表面張力（20℃で0.072　N m－1），

Dは微細空隙の直径（μm），θは隔壁表面におけ

る液体の接触角である。辺材外層において機能して

いる通水要素間の壁孔壁は未木化で，表面は親水性

が高いと考えられるためθは　0°と仮定され，一般

に cosθは省略される。空隙径については，このよ

うな微細な領域では表面張力の作用が支配的に強い

ため，微細な空洞は球形になろうとする。壁孔壁の

属にトールス・マルゴの区別のある壁孔壁が現れる

ことが報告され，道管相互間の壁孔壁にトールスを

もつという特徴が非共有派生形質であることが裏付

けられている34）。

　最近，細胞壁上の単位壁孔域あたりの透水率やキ

ャビテーションによる通水障害の制御メカニズムの

比較から，トールスとマルゴから構成される壁孔壁

を備える有縁壁孔対で仮道管間を接続する針葉樹材

の通水システムは，シート状の壁孔壁を備える壁孔

対で道管間を接続する道管ネットワークによる広葉

樹材一般（有孔材）の通水システムよりもすぐれて

いるという見解が導かれている35）。トールスとマル

ゴからなる道管相互間の壁孔壁が，比較構造機能学

的にどのように位置づけられるのか，興味深い問題

である。

2.1.2　ベスチャード壁孔
　ベスチャード壁孔については，微細構造を含めて，

近年までの関連する知見を網羅した総説がまとめら

れている5, 6, 36）。また，世界の様々な気候区に産する

計6428属11843種に関する文献調査から，ベスチャ

ード壁孔は熱帯季節林や砂漠で出現頻度が高く（約

50％），形状も複雑なものがよく見られるのに対し

て，緯度や標高が高く寒い地域ほど出現頻度が低く

なり，形状も単純なものが多くなる傾向があること

が報告されている37）。ベスチャード壁孔の突起物の

化学組成に関して，ヘミセルロースとリグニン様の

物質の両方または一方から構成されるとされていた

が5, 6），ユーカリ類２種についての最近の組織化学

的研究では，両方を含むという結果が得られてい

る38）。

2.2　二次的な構造変化および被覆物の堆積
　心材形成の際，道管相互間の壁孔壁にはリグニン

様の物質が沈着・堆積する39）。同様な現象は，針葉

樹の仮道管間の壁孔壁でも古くから認められてき

た40）。このような心材形成に伴う変化のほかにも，

形成完了後の壁孔壁に生じる二次的な構造変化が報

告されている。

　北米のホワイトアッシュ（Fraxinus americana）辺

材部の道管相互間の壁孔壁では，被覆物が秋に堆積

し，翌春には消失するという季節的な現象が報告さ

れている41）。また，同じ論文の中で，この現象はナ

ラ類では見られないことも記されている。同様な道

管相互壁孔における季節変化は，同じトネリコ属の

ヤチダモでも確認されている42）。これらのことから，

休眠期に道管相互壁孔の壁孔壁に被覆物が堆積する

現象は，おそらく季節性の明瞭な地域に生育する特

定の分類群に限って見られる現象であること，少な
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空洞は近似的に MFにより区切られた多角形と見な

されるので，この場合の空隙径は空隙を通過し得る

最大の円球の直径と考えられる48）。このモデルによ

れば，壁孔壁面に存在する最大の空隙において，メ

ニスカス径が空隙径を下回るまでに圧力差が大きく

なると，気体で満たされた道管から水で満たされた

道管へと気泡が侵入する。その後，仮に気泡が侵入

した道管内に負圧が作用しなければ，表面張力によ

り気泡は圧縮されて内部の気体はいずれ溶解する

が，道管内には蒸散により強い負圧が作用し続ける

ため，気泡は成長し，やがて道管内は水蒸気で充填

されるに到る（Fig. 2）45）。

　air-seedingモデルの提唱以降，この問題について

実験的に検討した研究例が報告されている。茎片の

透水係数から推計したΔPと直接的あるいは間接的

方法で求めた壁孔壁の小孔径との関係について解析

した報告では，ΔPの違いは壁孔壁の小孔径の違い

により説明でき，air-seedingモデルは妥当であると

結論している49－51）。また，広葉樹の道管ネットワー

ク系よりも単純な死細胞で構成される貯水組織をも

つミズゴケ（Sphagnum spp.）を使った同様な研究

でも，同じく肯定的な結果が得られている52）。これ

ら1990年代までの研究により air-seedingは受け入れ

られたかに見えたが，近年になって間接的に求めた

ΔPから推計した壁孔壁の小孔径の方が，SEMによ

り直接的に実測した壁孔壁の小孔径よりもはるかに

大きかったという結果が報告され53），air-seedingの

際に道管相互間の壁孔壁で起こる現象について議論

が再燃している。pit aspirationにより壁孔壁が引き

伸ばされた際に一時的に大きくなった空隙から air-

seedingが進行する可能性54），pit aspirationに耐えら

れず引き裂かれた壁孔壁の開口部から air-seedingが

進行する可能性48）も論じられているが，air-seeding

を引き起こす壁孔壁の最大級の小孔は，多くの壁孔

対が密集する道管相互間の壁面の中で稀にしか存在

しないため，直接的方法で目にする確率が小さいこ

とが，推計値と実測値の違いの原因として有力視さ

れている12, 22, 54）。

2.3.2　 壁孔壁のマトリックス成分による通水の制

御

　近年，樹液に含まれるカチオンの存否に応じて可

逆的に透水性が上昇・低下する現象と壁孔壁マトリ

ックスとの関わりが注目を集め，これに関連した研

究が活発に行われている。塩化カリウムなどの溶存

成分の存在により，純水の場合に比べて材片の透水

度が可逆的に上昇することは以前から知られてい

た45）。近年，van Ieperenら55）はこの現象について詳

しく調べ，塩化カリウムによる透水度の変化は，道

管相互壁孔ではなく，木部の通水系の内腔表面に原

因があって起こるのではないかと結論した。これに

対して，Zwienieckiら56）は，先端を極細に加工した

ガラス管を材の木口面から道管内腔に挿入し，単一

道管レベルで透水性を測定するという独自に考案し

た方法57）を用いて，道管相互壁孔が密集する単一

の壁面により隔てられた二つの道管間において水に

含まれる溶質を変えた場合に透水性がどのような変

化を示すかをモニターする実験をおこなった。その

結果，道管相互壁孔によって隔てられたサンプルで

は透水度の変化が生じるのに対して，道管相互壁孔

を含まない単一道管に液を通した場合には，水から

塩化カリウム水溶液に変えても透水度の変化が生じ

なかったことから，透水度変化の原因は道管相互壁

孔にあり，そのメカニズムはおそらく壁孔壁のペク

チンがカチオンの存否に応じてヒドロゲル状に収

縮・膨張し，壁孔壁の微細空隙サイズを制御してい

るためであろうという見解を示した。

　この発表以降，この現象に関する研究報告が多く

見られる。Boyceら58）は，ヒカゲノカズラ類から真

正双子葉群にいたる広範な分類群から選んだ50種あ

まりの植物について通水要素間の壁孔壁の木化とカ

チオンによる透水性向上の程度との関係解析から，

Zwienieckiらの見解を肯定している。これに対して，

マングローブ樹木で見られるカチオンによる透水性
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Fig. 2.  Mechanisms of  “air-seeding” proposed by Zimmer-
mann45）.  A :　A water-filled （functioning） vessel 
and a gas-filled （dysfunctional） vessel that are 
partitioned by intervessel pit pairs.  B :　An enlarge-
ment of  intervessel pit pairs that separate function-
ing and dysfunctional vessels.  C :　Just before air-
seeding.  Gas is pulled into water-filled vessel, but 
the meniscus is not small enough to pass through 
the largest pore （x） in the pit membranes.  D :
Immediately after air-seeding.  The air bubble 
grows due to evaporation at the air-water interface 
because negative pressure continues to generate by 
transpiration.
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壁孔縁の壁孔室側壁面が膨らんでいる壁孔を漏斗型

（funnel-shaped）壁孔とし，このタイプの壁孔をも

つ木部繊維を真正木繊維と呼び，反対に同細胞壁面

が平らないし凹んでいる壁孔を備える木部繊維を繊

維状仮道管と呼ぶことで両タイプの木部繊維を区分

けするべきという提案と論争が見られる72－74）。

3.2　壁孔壁の微細構造
3.2.1　 無道間広葉樹材（無孔材）仮道管間の壁孔

壁

　無孔材の仮道管間の壁孔壁は針葉樹材の仮道管間

の壁孔壁と広葉樹材一般の道管相互間の壁孔壁のど

ちらに近い構造をもつのかについては，木材の比較

解剖学上の関心事であった。電子顕微鏡が導入され

て間もない頃のレプリカ法による TEM観察の研究

では，ヤマグルマの仮道管間の壁孔壁は，トールス・

マルゴの区別がなく，電子顕微鏡的に視認できる小

孔のない均質なシート状の構造であるという結果が

得られている14）。その後，原始的被子植物に類する

Pseudowintera属の樹種では，SEMで認め得る小孔

を全域に含む均質なシート状であることが示さ

れ75），Tetracentron属では仮道管の側壁と末端近く

の壁面では壁孔の形状に違いがあるが，その違いに

対応するように側壁に比べて末端近くの方が仮道管

間の壁孔壁が空隙に富み疎な網状を呈する76）こと

が示されている。近年の分子系統解析により最も原

始的な被子植物に位置づけられたアンボレラ

（Amborella trichopoda）については，細胞末端部の壁

孔壁が欠如した管状要素が頻出するという報告77）

がある一方で，粗密の程度は様々であるがシート状

ないし網状の壁孔壁が常に存在するという報告76, 78）

がある。アンボレラとヤマグルマのほか，原始的被

子植物に類する無孔材３種について仮道管間の壁孔

壁の空隙構造と透水性の関係を調べた最近の研究で

は，トールス・マルゴの区別のある壁孔壁や壁孔壁

が欠如している例は見られず，仮道管間の壁孔壁は

いずれも均質なシート状を呈し，とくにヤマグルマ

と Psedowintera属では２層タイプの道管相互間の壁

孔壁によく見られた MFの粗な小領域が頻出するこ

とが示されている（Fig. 3）79）。

3.2.2　特殊化の進んだ木部繊維間の壁孔壁
　真正木繊維間および繊維状仮道管間の壁孔壁の微

細構造に関しては，研究例が少ない。おそらく，こ

れら木部繊維の機能は樹体の支持であって，材中に

おける液体流動への寄与が小さい80）と考えられて

いるためであろう。1990年代までの報告を見ると，

ブナとキリについての報告では道管相互壁孔の壁孔

壁と同様に均一なシート状の構造をもつと報告され

の向上はマトリックス多糖のヒドロゲル挙動のみか

らは説明が難しいという見解59）やインタクトな植

物体内でこの現象が実際にどれだけ通水に影響を及

ぼしているのか疑問視する向きもある60）。この問題

については，しばらく賑やかな議論が続きそうであ

る。

2.3.3　通水系における壁孔の通水抵抗
　道管は近似的に円管と見なされるため，旧来より

その内部における液体の流れやすさ（あるいは流れ

にくさ）はハーゲン・ポアズイユの法則に従ってい

ると考えられてきた45）。そして，単一の道管の透水

率（あるいは通水抵抗）が，この法則通りにほぼ道

管径により決まることは実験的にも確認されてい

る57, 61）。最近では，道管ネットワーク系において水

の流れやすさに影響するもう一つの大きな要素であ

る道管相互壁孔が，どの程度水の流れにくさに寄与

しているのかを透水抵抗（透水係数の逆数，単位は

MPa s m－4）の計測に基づいて定量的に検討した解

析例が報告されている。道管を含む木部片全体の通

水抵抗（Rc）を円管の細さに由来する流れにくさ

（Rlum）と道管相互壁孔に由来する流れにくさ（Rpit）

の和であると仮定し，Rc　から実測した道管径に基

づいて求めた Rlum　を引くことにより，多くの広葉樹

について Rpit　を求めた Sperryらの一連の研究62－64）

では，道管径における水の流れにくさに対する道管

相互壁孔の寄与は平均でおおよそ50％程度で，大き

く逸脱する樹種はなく，管孔性や分類群による違い

は見られないという結果が得られている。これに対

して，単一の道管の透水性を直接測定する方法57）

により温帯産広葉樹２種の孔圏道管について直接的

に調べた研究では，いずれも Rpit　が80％を超え，道

管相互壁孔の方が大きな通水抵抗を生じているとい

う結果が得られている65）。

3.　木部繊維間壁孔

3.1　木部繊維の定義に関連する壁孔縁の形状
　木部繊維の壁孔の形状は木部繊維のタイプ分けの

指標にされ，一般には単壁孔をもつものを真正木繊

維，有縁壁孔をもつものを繊維状仮道管と定義され

ていた66, 67）。しかし，壁孔縁の発達程度の違いは連

続的であるため，中間的な特徴をもつ木部繊維につ

いて解剖学的特徴を記載する場合に混乱が絶えなか

った。1980年代には，壁孔径が　3μm以上の木部繊

維を繊維状仮道管，壁孔径がそれ未満の木部繊維を

真正木繊維に分けるのがよいという提案およびその

是非について論争があったが68－71），専門家によるコ

ンセンサスが得られずに終わっている2）。近年にも，
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ているのに対して81, 82），Carya属の樹種とヤチダモ

では木部繊維間の壁孔対の中に壁孔壁がほぼ完全に

欠如したものが見られることが示されている39, 83）。

最近の研究では，後者のような不完全な壁孔壁は，

イタヤカエデやシナノキ，シラカンバ，ヤナギ類，

Acacia mangiumなど，壁孔縁が発達せず，小径の

壁孔をもつ特殊化の進んだ木部繊維間壁孔にふつう

に見られ，特殊なものではないことが明らかになり

つつある（Figs. 4A，B）84, 85）。

　材組織における水の分布・状態を低温 SEMで季

節別に調べた研究により，木部繊維間壁孔にそのよ

うな中央部が欠如した壁孔壁が見られるヤチダモ，

シラカンバ，オノエヤナギでは，木部繊維は形成を

完了すると一斉に内腔が脱水されることが示されて

いる86, 87）。特殊化の進んだ木部繊維間の不完全な壁

孔壁は，そのような分化完了時に生じる脱水ととも

に，形成を終えた木部細胞において自己分解した原

形質中の養分や有機物，アミノ酸を効率的に回収・

再利用するための有効な経路として機能しているこ

とが考えられる。また，心材物質の移動経路85, 88），

あるいは多湿心材や水食い材への水の流動経路とし

ても機能していることが考えられる。

3.2.3　特異な肥厚
　一部の分類群の繊維状仮道管や道管状仮道管の有

縁壁孔において，トールスと似て非なる特異な肥厚，

突起，あるいは表面堆積物状の構造が存在すること

が報告されている。この構造の存在は，バラ科のサ

クラ属とナシ属の樹種において電子顕微鏡的に初め

て明らかにされた89）。それ以前にもユキノシタ科の

スグリ属の樹種で同様な構造が見出されていたが，

この場合は分化中にだけ現れ，形成完了時に消失す

る90）。続いて，モクセイ科のトウネズミモチ

（Ligustrum lucidum）の周囲仮道管間の壁孔にも同様

な構造が認められ91），ナシ属とナナカマド属で形成

過程に関して詳しいことが報告された92－94）。近年に

も，バラ科，ツツジ科，グミ科，クロウメモドキ科

Fig. 4.  Scanning electron micrographs of  perforated pit membrane between specialized fibers with 
minutely bordered pits.  Itayakaede （Acer mono）.  A :　A surface view.  B :　A sectional view. pm, 
pit membrane.

Fig. 3.  Scanning electron micrograph of  pit membranes 
between tracheids （non-specialized fibers） of  
vessel-less wood. Yamaguruma （Trochodendron 
aralioides）.
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の多くの樹種（群）で同様な構造が見られることが

新たに記録されている34, 95）。

　この特異な構造物に関するこれまでの知見をまと

めると，壁孔壁上の部分的な盛り上がりから，壁孔

壁の縁辺より張り出した庇状ないし舌状を呈するも

のまで，形態は変化に富み，一つの壁孔壁上に２つ

現れることもある（Fig. 5A）。偶発的に壁孔壁の中

央に現れることはあるが（Fig. 5A），一般には中央

からずれて存在し，pit aspirationを起こしても孔口

を閉塞できないことから，トールスとは機能も異な

ると見なされている。また，トールスよりもかなり

厚く，壁孔壁との間に隙間が生じている場合が多い

（Fig. 5B）。木部繊維が柔細胞と接して壁孔対を形成

する場合，柔細胞側には認められず，道管要素と接

する場合には道管要素側に見られることもあれば，

見られないこともある。当初は padlike thickening，

capなどと記されてきたが，最近では pseudotorus

と称することが提案されている。その機能について

は，細胞壁形成の終期に自己分解酵素から壁孔壁を

保護する可能性などが論じられているが，よく分か

っておらず，今後の課題である。

4.　道管・木部繊維間壁孔

　道管・木部繊維間の共通壁における壁孔の存否，

分布，形状については，情報が少ない。植物解剖学

や木材科学の教科書では，あいまいに記述している

か，触れていないのが現況である7－10）。７科８種に

ついて道管・木部繊維間の共通壁における壁孔の存

否と構造を調べた最近の研究では，壁孔縁が明瞭で

大径の壁孔を備えた周囲仮道管や典型的な繊維状仮

道管と道管との間には壁孔対がふつうに見られるの

に対して，壁孔縁が未発達で小径の壁孔を備え，特

殊化の進んだ真正木繊維と道管との間には壁孔対が

見られないという結果が得られている96）。さらに，

壁孔対を形成しない樹種を詳しく見ていくと，道管

壁側に盲壁孔を形成する樹種（Fig. 6），木部繊維側

に盲壁孔を形成する樹種，壁孔を全く形成しない樹

種に分けられることが示されている96）。また，周囲

仮道管が発達するコナラ属やユーカリ属の樹種で

は，道管・周囲仮道管間の壁孔壁は，周囲仮道管間

の壁孔壁よりも密な構造をもつという一致した結果

が得られている96－98）。道管・木部繊維間における壁

孔の構造については，メープルシロップの原料とな

るカエデの出液メカニズムと関連づけた研究結果も

報告されており99），今後の展開が期待される。

5.　おわりに

　広葉樹材の壁孔の構造と機能については，道管相

互壁孔ばかりでなく，これまであまり研究の対象に

されてこなかった木部繊維の壁孔に関しても，新た

な知見が得られつつある。また，本稿ではほとんど

触れなかったが，針葉樹材の仮道管間の有縁壁孔対

や木本シダ類，単子葉類，作物についても同様な研

究が進展しており，壁孔の形成過程についても新た

Fig. 5.  Scanning electron micrographs of  interfiber pits with various pseudotori （arrows） in Yamabuki 
（Kerria japonica） （A） and Ezoyamazakura （Prunus sargenti） （B）.
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な知見が得られている。こうした問題に関心を持ち，

さらに詳しく知りたい人のために，本稿が手引きの

一つとなれば幸甚である。
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