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総 説

落葉広葉樹でみられる春先の木部輸送*

近 藤 民 雄**・ 大 賀 祥 治***

抄 録

葉 でつ くられ る光合成産 物 は成長 点 など物質 代謝 の活発 な部位 へ師管 を経て運ばれ,

素材 と して細胞構成 成分 の生 合成 に,あ るいは呼吸基質 と して生合成 の ためのエ ネル

ギ ー源 に,そ れぞれ使用 され るのが通 常で ある.し か し樹木 にお ける有機物質 の転 流

は師部経 由 に限定 されて はいな い.こ こで はい くっか の落葉 広葉樹 につ いて,春 先 の

越冬貯蔵栄 養分 の成 長点 に向けての動員 は主 と して木部経 由で進 む ことを紹介 した.

これに関連 して,越 冬栄 養分 の貯蔵 器官 とされ る木部柔細 胞 と,輸 送器官 とされ る

木部道管 との間 でみ られ る物質 交換 につ いて も言 及 した.

キー ワー ド:落 葉 広葉樹,木 部輸送,光 合成産物,成 長点,師 管,越 冬貯蔵栄養 分,

木部柔細胞

1.落 葉広 葉樹 で み られ る春先 の木 部輸 送

樹木の体内での水の流れには2っ のマスフローがみられる.一 つは蒸散流であり,葉 の

蒸散面で発生 し木部液を通 して根にまで伝え られる張力,つ まり負の圧ポテ ンシャル勾配

による水の流れである.他 の一つ は師管液の流れであり,葉 の師部 に糖が蓄積 して発生 し,

師管液を通 して伝えられる正の圧 ポテンシャル勾配による水の流れである.前 者はもっぱ

ら求頂的な動 きであり,後 者は求基的な動 きを主 とするが,と きに求頂的に動 くことも知

られている.水,ミ ネラルおよび含窒素化合物は根か ら吸収 される.一 方光合成による同

化産物や含窒素有機物 は葉か ら運 び出され,師 管を経て上下に,主 として後者で輸送 され

る.輸 送の速度は前者で針葉樹,0.5mh　 ',広 葉樹,3.0～43.6mh　 '(Kramer(田 崎),

1986a),後 者で0.4～1.1mh-1(増 田,1983)と,そ れぞれされている.

落葉広葉樹は春先の開芽や開花に向けて,幹,枝 および根の柔組織に含 まれる越冬貯蔵

栄養分を優先的に動員 し,成 長点に輸送 して構成材料あるいはエネルギー源として,そ れ

ぞれ利用する.そ の際越冬炭水化物の貯蔵部位 としては根の柔組織が幹や枝のそれに優先

するとされている(Loescheretα1.,1990).動 員 される越冬貯蔵栄養分 はソースである
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根や幹の柔組織か ら樹幹や枝条を経由 して,シ ンクである成長点の分裂組織 まで長距離輸

送 される.そ の際輸送は前者のマスフローによるものなのか,そ れとも後者のマスフロー

経由であるのか,こ こでは春先に開芽に先立 って開花 し,あ るいは開花と開芽とが相前後

するいくつかの落葉広葉樹を取 り上 げ,む しろ前者の木部輸送が主要経路であるとす る知

見を中心 として紹介 してみたい.

2.木 部 輸 送

炭 水 化 物,含 窒 素 化 合 物,植 物 ホ ル モ ン,ビ タ ミ ンな ど大 部 分 の有 機 物 質 は 師 部 を経 由

して 運 ば れ る.こ の こ と は環 状 剥 皮 や,師 管 液 の 分 析 お よ び 放 射 性 同 位 元 素 に よ る実 験 な

ど の 結 果 か ら明 らか で あ り,成 長 期 の 有 機 物 質 の 輸 送 は主 と して 師 部 経 由 に よ る と さ れ て

い る(KramerandKozlowski,1979c).し か し晩 冬 か ら早 春 にか け て,開 芽 よ り もむ し

ろ 開 花 が 先 行 す る よ う な落 葉 広 葉 樹 で は,春 先 の 活 動 再 開 に 必 要 な栄 養 分 の補 給 は成 長 期

と同 じよ うに,師 部 経 由 の 輸 送 に よ る と は言 い 切 れ な い.例 え ばCornus(ミ ズ キ)の 場

合,1月 下 旬 か ら吸 水 が 活 発 とな り は じめ,活 動 が再 開 さ れ る が(小 林,1982),こ の 頃

冬 芽 や 形 成 層 は ま だ 休 眠 中 で あ り,新 師 部 は作 られ て い な い.従 って,新 師 部 に よ る輸 送

は考 え に くい.一 般 に広 葉 樹 の 師 管 の 寿 命 は通 常 一 年 の もの と,二 年 以 上 の もの とが あ る

と され て い る(畑 野 ・佐 々 木,1987a).師 管 の寿 命 が 一 年 の もの で は,活 動 再 開 に 必 要 な

栄 養 分 の 補 給 は新 師 部 が ま だ 作 られ て い な い段 階,あ る い は 作 られ て は い るが ま だ 充 分 に

機 能 で きな い段 階 で は,既 存 の 道 管 に依 存 す る しか な い.ま た 師 部 の寿 命 が 二 年 以 上 の も

の で は,休 眠 中 は 師 板 に カ ロー スが 沈 着 し,師 部 は閉 塞 して い るの で この 段 階 で の 師 部 に

よ る輸 送 再 開 は困 難 で あ る.し か も輸 送 再 開 の た め に は カ ロー ス溶 消 が必 要 で あ り,そ れ

に は成 長 点 か らの オ ー キ シ ン補 給 を 必 要 とす る とされ て い る(AloniandPeterson,1991).

しか し休 眠 中 の 冬 芽 に 充 分 な オ ー キ シ ン補 給 は望 め そ う もな い.従 って 師 部 輸 送 に よ る栄

養 分 補 給 は 期 待 で きな い の で,既 存 の木 部 道 管 に よ る輸 送 に依 存 せ ざ るを 得 な い.も っ と

も厳 寒 期 で も師 部 輸 送 が 完 全 に は 停 止 せ ず,い く分 か は機 能 して い る とす る も の もみ られ

る.Salixの 枝 で越 冬 す るscale虫 の 吻 針 分 泌 液 分 析 お よ び カ ロー ス呈 色 反 応 の 結 果 か ら,

師 管 の うち い くっ か は厳 冬 期 に も残 存 機 能 して お り,Sαlixの 他Tiliα やAcerで も 同 様 で

あ る(Fisher,1983).厳 冬 期 に は師 部 経 由 の 長 距 離 輸 送 は 大 部 分 停 止 し て し ま い,わ ず

か に冬 期 の低 い代 謝 活 性 に見 合 う程 度 の輸 送 が 残 って い る と い う こ とで あ ろ う.従 って 晩

冬 か ら早 春 に か け て開 花 が 先 行 す る樹 種 で は,木 部 輸 送 に よ り緊 急 な 栄 養 要 求 に対 応 せ ざ

るを 得 な い こ と に な る.と り わ け 開 花 に は 開 芽 と比 べ,一 段 と多 くの 栄 養 分 を 必 要 とす る

の で(Lenton,1984),栄 養 要 求 は一 段 と厳 し く木 部 輸 送 へ の依 存 度 は さ ら に 増 す こ と に

な る.そ の 際 木 部 輸 送 は 枯 死 組 織 で あ る道 管 経 由 で あ り,生 き た 師 管 の場 合 と異 な り,休

眠 や カ ロ ー ス 沈 着 と い った 生 理 現 象 と は関 係 な く進 行 し得 る利 点 が あ る.ま た 開 花 の栄 養

要 求 が 開 芽 の そ れ よ り厳 し く,い わ ゆ るprioritydemandが 主 張 され る点 について は,

PoPulusの 花 芽 の 成 長 が一 段 落 して 始 め て,葉 芽 の伸 び が 本 格 的 とな る事 実 か ら も うか が

い知 る こ とが で き る(BachelardandWightman,1973) .開 花 が 開 芽 に 先 行 す る か,あ

る い は両 者 が 同 時 進 行 す る も の と して,取 り上 げ られ 検 討 さ れ て い る樹 種 と して はSαlix,

Betula,Acer,Vitis(Loescheretα1.,1990),Mαlus(HansenandGrauslund,1978),
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Populusお よびUlmus(Bollard,1960)が ある.こ れ らの樹種 はすべ て春先 の木部経由

による輸送が確認されている.こ の他Actinidiα(Fergusonetα1.,1983),Cornus(小 林,

1982)お よびJuglαns(Datheetal.,1982)について も木部輸送の確率はかな り高いよう

である.こ のうちAcer(Johnsonetα ム,1987)お よびActinidiα について は,樹 幹か ら

切 り離 した枝条について も木部液の溶質集積が認められているので,必 ず しも根の存在を

必要 とせず,こ の場合の木部輸送 は根圧 とは関係ないとされている.ま たこれ らの樹種の

共通点 としては,前 述のように開花が早い時期にみられることのほか,す べて落葉性環孔

材樹種である点が上げ られる.開 花に次いで開芽が進み,開 芽 と共に木部液の溶質濃度は

急減す る(Sauter,1982).こ の急減 は樹体内の有機物質 の輸送 が,こ の時点で休眠期 の

木部経由か ら成長期の師部経由へ切 り換えられていくことを示唆 している.

要す るに木部輸送は主として早期開花,も しくは開花と開芽 との同時進行に,そ れぞれ

向けて幹や根に貯蔵 されている越冬有機物質を,花 芽もしくは葉芽に緊急動員す るための

主な輸送形式とみなすことができる.

3.木 部輸 送 の裏付 け資 料

前述のように春先の緊急な栄養要求に対応する輸送形式 として木部輸送 が注 目され る.

しか し実際に木部輸送 は進行 しているのであろうか,木 部輸送の進行を支持する観察や実

験結果あるいは間接的な資料等がみ られるか,こ こでは木部輸送の進行を裏付けるいくっ

かの根拠 についてみてみたい.

まず組織解剖所見か らみると,春 先に動員される越冬栄養分の貯蔵部位は柔組織の細胞

である.広 葉樹の木部柔組織には放射組織 と軸方向柔組織 とがみ られ,軸 方向柔組織 は柔

細胞の配列様式から独立柔組織 と随伴柔組織とに分け られ る(渡 辺,1978).前 述のよ う

に越冬貯蔵栄養分の緊急動員が進行す るとすれば,こ れ らの柔組織の細胞と木部道管とは

直接接触 し,相 互に連絡 し合 っていなければならない.実 際に道管に隣接 し,直 接的な溶

質交換が可能な柔細胞 としては放射組織の細胞 と軸方向随伴柔細胞の細胞 との2っ が上げ

られ る.Sαlixで は放射細胞のうち道管に密着 し,し か も直径5μmの 大型壁孔 を持っ も

のをcontactcel1と 呼び,そ の数は道管に隣接する柔細胞 の約50%に 達す るとされてい

る(Sauter,1980).従 って放射組織の越冬貯蔵物質 はcontactcellを 通 して道管 に,軸

方向随伴柔細胞のそれは配列中心 に位置する道管に直接,そ れぞれ壁孔を通 して移動 し木

部液に入 り成長点に向け輸送 される.な お軸方向独立柔細胞の貯蔵物質の輸送について は

よく分かっていない.

次に木部液の溶質濃度についてみると,春 先の越冬貯蔵栄養分の動員 は,明 らかに花芽

や葉芽の活動再開に向けられている.そ うであれば,こ の時期の木部液の溶質濃度 はかな

り高 いと予想 される.実 際 に高い溶質濃度が観察 され るのであろ うか,ド イッ北部 で

Sαlixの木部液について1月 中旬のスクロース濃度1.2%が 開花直前の3月 上旬には約5%

に達 している(Sauter,1981a).図1にPrunus(甘 果桜桃)の 木部液可溶性炭水化物 の

年間経過が示されている(Loescheretα1.,1990).12月 頃から増 え始め3月 下旬の開花

前にピークに達 し,花 づ き後急減 している.明 らかに花づ きに向けて砂糖の木部輸送が進

んだことを示 している.炭 水化物に限 らず含窒素化合物について も,ほ ぼ同 じような傾向
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Fig. 1 Total carbohydrates found in the xylem sap extracted 

      from shoots of sweet cherry.

図1甘 果 桜 桃,木 部 液 の総 炭 水 化 物 の年 間 経 過

[Loescheretal.,(1990)よ り改 編]

Fig. 2 Seasonal variations in the thiol contents in the xylem sap 

      of popular twigs.

図2ポ プ ラ木 部 液 チ オ ー ル の年 間経 過

[Schneideretα1.,(1994)よ り改 編]

が み られ る..Populusの 一 例 が 図2に 示 され て い る(Schneideretα1.,1994).含 硫 ア ミノ

酸 と して 最 も多 くみ られ る グル タ チ オ ン は開 花 前 の3月 に大 き な ピー クを,4月 の 開 芽 時

と5月 の開 葉 時 と に,そ れ ぞ れ小 さ な ピー クを 示 し,貯 蔵 タ ンパ ク質 の ア ミノ酸 へ の 加 水
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分 解 と共 に,分 解 ア ミノ酸 の 活 発 な木 部 輸 送 を うか が わ せ て い る.つまり 木 部 液 の 溶 質 濃

度 は開 芽 前 に ピー クを 示 し,開 芽 後 に 急 減 す る.こ の よ うな 溶 質 濃 度 に つ い て み られ る 開

芽 前 ピー ク ー開 芽 後 急 減 と い っ たパ ター ンは木 部 輸 送 の進 行 を 示 す 指 標 の一つ とみ な す こ

とが で き よ う.

さ ら に木 部 液 の 植 物 ホ ル モ ンについて み る と,エ チ レ ン以 外 の植 物 ホ ル モ ン は全 て 木 部

液 お よ び 師部 液 に あ り,い ず れ も 長 距 離 輸 送 さ れ る よ うだ と さ れ て い る(Kramerand

Kozlowski,1979f).し か し師 部 液 は 別 と して,木 部 液 の 植 物 ホ ル モ ンについて は 必 ず し

もそ うで は な い.木 部 液 の 植 物 ホ ル モ ンの うち,最 もよ く知 られ て い る もの は サ イ トカ イ

ニ ン(Purseetα1 .,1976;TrompandOvaa,1990),次 い で ジベ レ リ ンで あ る(Datheet

α1.,1982;Chen,1990).ア ブ サ イ ジ ン酸 について は試 料 液 と さ れ た もの に師 部 液 の 混 入 や

茎 頂 拡 散 液 との混淆 が 考 え られ(Datheetal.,1982;Chen,1987),検 討 の 余 地 を 残 して

い る.ま た オ ー キ シ ン につ い て の 具 体 的 記 述 は み られ な い.Malusの 木 部 液 の サ イ トカ

イ 二 ン は夏 か ら晩 冬 ま で は少 な く,春 先 の芽 の ふ く らみ と共 に急 増 し,開 葉 と共 に急 減 し

て夏 の 低 レベ ル に戻 って い る(TrompandOvaa,1990).従 って サ イ トカ イ 二 ン も ま た

前 述 の ス ク ロー スや ア ミノ酸 と 同様 に,開 芽 前 ピー クー 開 芽 後 急 減 と い った典 型 的 パ タ ー

ンを示 し,木 部 輸 送 の進 行 を 支 持 して い る.

さ らに木 部 輸 送 の進 行 を 裏 付 け る定 量 的所 見 を み て み る と,ド イツ の キ ー ル でBetulα

の シ ュ ー トを使 い,尾 状 花 序 の伸 び 始め か ら満 開 迄 の10日 間 の炭 水 化 物 収 支 が チ ェ ッ ク

され た.こ の 期 間 に シ ュ ー トの総 炭 水 化 物 は 約50%減 少 して い る.一 方 シ ュ ー トか ら蒸

散 す る水 の量 と木 部 液 の 砂 糖 濃 度 とが 測 定 さ れ,蒸 散 量 を そ の ま ま 木 部 液 の通 過 液 量 とみ

な して 木 部 経 由 に よ る輸 送 砂 糖 総 量 を 計 算 して み る と,上 記 の総 炭 水 化 物 の減 少 量 と ほぼ

等 しい こ とが 示 さ れ た(SauterandAmbrosis,1986).つ ま りBetulα の花 づ き に 主 と し

て使 用 さ れ た 炭 水 化 物 は ほ と ん ど 木 部 経 由 で な され た こ と に な り,木 部 輸 送 の 進 行 が 立 証

され た と言 え よ う.そ の 他,木 部 液 に は酵 素 活 性 も認 め られ て い る.Sαlixの シ ュ ー トで

放 射 細 胞 か ら道 管 に移 動 す る ス ク ロ ー ス は道 管 の 壁 に結 合 す る イ ンベ ル ター ゼ に よ り加 水

分 解 さ れ(Sauter,1983),ま たMalusやPyrusの 木 部 液 に ペ ル オ キ シ ダ ー ゼ 活 性 が み ら

れ,等 電 点 の ち が う2つ の イ ソ酵 素 と して存 在 し て い る(BilesandAbeles,1991).酵

素 活 性 が 認 め られ る こ と は木 部 液 が 単 に炭 水 化 物 や ア ミノ酸 の輸 送 の 役 目を す る に と ど ま

らず,そ れ 自身 が 代 謝 活 性 の場 で あ り得 る こ と を示 唆 して い る.

こ こ で取 り上 げ た裏 付 け資 料 は 全 て 木 部 輸 送 の 進 行 を 支 持 して お り,そ れ は休 眠 期 を 通

じて 根 か ら供 給 さ れ る物 質 の ほ か,ひ ろ く越 冬 貯 蔵 栄 養 分 一 般 の 動 員 や移 動 に与 か る もの

と理 解 さ れ る.

4.木 部 液

木部液は溶質 として炭水化物,含 窒素化合物,植 物 ホルモン,ミ ネラルなどを含み,定

性的には師部液の組成 と大差ないが溶質濃度がかなり低 く,稀 薄溶液である点が特徴的で

ある.溶 質成分の濃度や組成は,季 節により一 日でも時間により変動する.一 般的には各

溶質成分 とも冬から初春にかけて高濃度 とな り,晩 春か ら初夏にかけて低濃度 となる.前

述のように各溶質成分 について みられる季節的変動の顕著な一般的傾向,つまり 開芽前ピー
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ク ー開 芽 後 急 減 の パ ター ンが 木 部 輸 送 進 行 の裏 付 け資 料 の 一 つ と み な され る.木 部 液 の流

れ が 蒸 散 流 そ の もの で あ り,蒸 散 流 の 速 度 は 晩 秋 か ら冬 の 間 緩 や か で 晩 春 か ら夏 に急 に な

る.従 っ て蒸 散 流 が 緩 や か な期 間 は各 溶 質 成 分 の 濃 度 は 高 く,蒸 散 流 が 急 に な る と稀 釈 が

進 み 濃 度 は低 くな る.

成 長 期 の 吸 水 や 蒸 散 流 の 樹 幹 内上 昇 の駆 動 力 は,前 述 の よ う に主 と して 蒸 散 が 持 ち込 む

負 圧(張 力)と さ れ て い る(Kramer(田 崎),1986).休 眠 期 お よ び 成 長 期 へ の 移 行 期 間

で の 木 部 液 移 動 の 駆 動 力 の 実 体 について は,多 くの樹 種 に つ い て成 長 期 と 同様 に蒸 散 に よ

る負 圧 が考 え られ て い る(Loescheretα1.,1990).蒸 散 に よ っ て 葉 の 水 ポ テ ン シ ャ ル が

低 下 し,蒸 散 流 の 起 動 力 と な って い る.し か し駆 動 力 を もた らす 蒸 散 の 大 き さ を み る と,

例 え ばAcerに つ い て成 長 期12.2g/dm2/day(葉 面 積 あ た り),休 眠 期0.26g/dm2/day

(樹 皮 面 積 あ た り)と され(KramerandKozlowski,1979g),休 眠 期 の 蒸 散 は余 り に も

小 さ く,生 ず る負 圧 もか な り小 さ い と予 想 され る.そ こでSalixに つ い て 尾 状 花 序 成 長 時

の炭 水 化 物 の木 部 輸 送 は蒸 散 に よ る負 圧 の ほ か,高 い ス ク ロ ー ス濃 度 に よ る正 圧,す な わ

ち木 部 中 に溶 け た ス ク ロー ス に よ って 浸 透 ポ テ ン シ ャル が低 下 し,こ れ に高 い水 ポテ ンシ ャ

ル に あ る 部 位 か ら水 が 流 れ 込 み,そ の 結 果 生 じ る正 圧,浸 透 圧 も併 せ 加 わ る と さ れ た

(Sauter,1980).ま たAcerについて 古 くか ら実 施 され て い る メ ー プ ル シ ロ ップ採 取 で は,

夜 間 の 低 温 に よ り木 部 液 が 凍 結 し,次 い で翌 午 前 気 温 の上 昇 に よ り凍 結 液 が解 凍 し,解 凍

木 部 液 が 穿 孔 か ら溢 泌 す る.こ れ を 集 め た もの が メ ー プ ル シ ロ ップ で あ る.従 って 溢 泌 液

の取 得 に は夜 間 低 温 一昼 間 高 温 と い っ た気 温 の 日周 期 性 が 必 要 で あ り,木 部 液 の 溢 泌 は一

種 の 日周 期 現 象 とみ な され る(MilburnandZimmermann,1986).そ うで あ れ ば 木 部 液

溢 泌 の 駆 動 力 の 背 景 に は 明 る さ や,温 度 な ど の 外 因 的 な 日周 期 性 リズ ム の存 在 が 示 唆 さ れ

よ う.

木 部 液 の 溶 質 成 分 に は 種 特 異 性 が み られ る.Sαlix,Acerに は ス ク ロ ー ス(Sauter,

1980;Loescheretal.,1990),Betulα,Populus,Alnusに は フ ラ ク トー ス,グ ル コ ー ス の

還 元 糖(Sauter,1980;Loescheretal.,1990),Malusに は ソ ル ビ トー ル(Hansenand

Grauslund,1978),レ=魏sに は有 機 酸 と ア ミノ酸(AndersenandBrodbeck,1989)が そ

れ ぞ れ 固 有 の主 成 分 と され て い る.Sαlixの 木 部 液 の ス ク ロ ー ス濃 度 は1月 下 旬 か ら2月

上 旬 の 最 低 気 温 を 経 た後 に 気 温 の上 昇 と共 に高 くな る の で,木 部 液 の ス ク ロー ス濃 度 は個

体 の 耐 寒 性 と は関 係 な い と さ れ て い る(Sauter,1982).ま たAcerか らの メ ー プ ル シ ロ ッ

プ採 取 の 際,溢 泌 に は木 部 液 が ス ク ロ ー ス を含 む こ と を必 要 と し,し か もス ク ロ ー ス濃 度

が 高 い ほ ど溢 泌 量 も多 い よ うで あ る(Johnsonetα1.,1987).さ ら にAcerに つ い て 樹 幹

の全 容 積 の うち,放 射 組 織 の 容 積 が 占 め る割 合 が 高 い個 体 ほ ど溢 泌 液 の ス ク ロー ス濃 度 も

また 高 い(WallnerandGregory,1980).こ の こ と は溢 泌 液 の ス ク ロ ー ス は 放 射 組 織 に

含 ま れ る デ ンプ ンに 由来 す る こ と を 示 して い る.

前 述 の よ うに βθ翻 αの 木 部 液 の 主 成 分 は グル コ ー ス と フ ラ ク トー ス で あ り,こ れ に小

量 の ス ク ロ ー ス を 加 え る と,木 部 液 の 全 有 機 物 の97～98%に 達 す る(Sauterand

Ambrosis,1986).ま た そ の放 射 組 織 に は ス ク ロ ー スの 他,ガ ラ ク トー ス,ス タ キ オ ー ス

お よ び マ ル トー スが 見 出 され,木 部 液 の糖 組 成 と は 必 ず し も同 じで は な い と さ れ て い る

(SauterandAmbrosis,1986).な お放 射 組 織 の糖 組 成 は師 管 液 の そ れ と ほぼ 同 じ と み な

して よ い.
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Sαlixの 木 部 液 の ス ク ロ ー ス濃 度 は前 述 の よ うに3月 に は約5%に も達 す る が(Sauter,

1981b),ス ク ロ ー ス の集 積 は気 温 に 左 右 さ れ,最 高 気 温 と最 低 気 温 と の 温 度 差 が 大 き い

ほ ど集 積 量 は増 す と され て い る(Sauter,1982).ま た 木 部 液 へ の ス ク ロ ー ス 集 積 と は反

対 に,木 部 液 か らの ス ク ロ ー ス の 減 少 について も検 討 され て い る.Sαlixの 木 部 道 管 に既

知 濃度 の ス ク ロ ー ス溶 液 を 幹 潅 注 し,一 定 時 間 後 と り出 した 潅 注 液 に つ い て検討 した結果,

減 少 量 に は季 節 的 推 移 が み られ て い る.先 ず 花 芽 の成 長 期,次 い で葉 芽 の成 長 期,最 後 に

夏 の デ ン プ ン沈 着 期 と会 わ せ て3っ の ピー クが 認 め られ,そ れ ぞ れ の 段 階 に お け る栄 養 要

求 の 大 き さ と よ く対 応 して い る(Sauter,1983).

次 ぎ に,木 部 液 に含 まれ る窒 素 化 合 物 について み る と,含 窒 素 化 合 物 の主 体 は ア ミノ酸

や ア マ イ ドな ど の有 機 化 合 物 で あ り,硝 酸 態 や ア ンモ 二 ア態 の よ うな 無 機 化 合 物 は比 較 的

少 な い.例 え ば,Citrusの 木 部 液 に つ い て ア ミ ノ酸80%,硝 酸 塩15%と さ れ て い る

(Kato,1981).木 部 液 に は硝 酸 塩 が 少 な い の で 以 前 に は 根 の 組 織 で 硝 酸 還 元 酵 素 に よ り還

元 され て しま う と さ れ て い た(畑 野 ・佐 々木,1978).し か し多 く の 樹 木 の 葉 に硝 酸 還 元

酵 素 活 性 が 確 認 さ れ,し か も硝 酸 還 元 酵 素 活 性 と木 部 液 の 硝 酸 塩 濃 度 と が正 に 相 関 す る と

され,木 部 液 の 硝 酸 塩 は 葉 で も ア ン モ 二 ア 態 に 還 元 さ れ る と さ れ た(Smirnoffetal.,

1984).し か も葉 に お け る硝 酸 還 元 で は光 に よ る硝 酸 還 元 酵 素 の合 成 と 活 性 化 と が 進 む と

さ れ,根 で は み られ な い 光 に よ る還 元 促 進 効 果 が 認 め られ 注 目 され る(Lillo,1994).

Sαlixの 木 部 液 に は グル タ ミンが 最 も多 く含 窒 素 化 合 物 の約75%に 達 し,ア ス パ ラ ギ ン

が これ に次 ぎ,そ の ほ か25種 の ア ミノ酸 が 見 出 され て い る(Sauter,1981a).Pojpulus

に は前 述 の よ う に グ ル タチ オ ンが み られ る ほか,シ ス チ ン,γ 一 グル タ ミル シ ス チ ンお よ

び グル タ ミンが み られ,ま た グル タ チ オ ンに つ い て は チ オ ー ル化 合 物 と も呼 ば れ る還 元 硫

黄 ア ミノ酸 の 貯 蔵 お よ び輸 送 形 態 と み な され る と い う(Schneideretα1.,1994).Betulα

の木 部 液 に は シス チ ンと グ ル タ チ オ ンが 含 ま れ,シ ス チ ンが常 に グ ル タチ オ ンよ り多 く,

しか も両 者 と も開 葉 の 直 前 に最 高 値 を 示 した(Schuppetal.,1991).そ の 他Actinidiα

について ア ル ギ 二 ンを主 とす るア ミノ酸 が ヘ キ ソ ー ス を 主 とす る炭 水 化 物 と共 に,開 芽 の

前 に著 し く増 加 す るが,開 葉 と同 時 に急 減 して お り(Fergusonetα1.,1983),こ の こ と

は前 述 の よ う に春 先 の 木 部 輸 送 の進 行 を裏 付 け る資 料 の 一つ とみ な され る.

5.木 部液 と師部液

先 に樹 体 内 の水 の 流 れ に は蒸 散 流 と師 管 液 の流 れ との2つ の マ ス フ ロ ー が み られ る と し

た.蒸 散 流 は 師 管 液 の流 れ と共 に 樹 体 内 で コ ンパ ク トな 水 の 循 環 系 を 作 り上 げ て い る.両

者 はそ れ ぞ れ特 性 を持 ち,そ の た め 時 に は相 互 に補 填 し合 い,ま た 時 に は競 合 し合 って い

る.前 述 の よ う に蒸 散 流 は木 部 液 の 流 れ で あ り,師 部 液 の 主 体 は 師 管 液 の流 れ で あ る.こ

こで は木 部 輸 送 の立 場 か ら師 部 液 と対 比 しな が ら木 部 液 につ い て み て み た い.

Quercus(Easternredoak)の 木 部 液 の組 成 を師 部 液 の そ れ と 比 較 した も の が 表1で

あ る(KramerandKozlowski,1979d).木 部 液 の 溶 質 濃 度 は ミネ ラル を始め ス ク ロ ー ス

そ の 他 について,師 部 液 よ り極 め て 小 さ く,し か もpHは 酸 性 で,師 部 液 の ア ル カ リ性 と

対 照 的 で あ る.し か し師 部 液 は も ち ろ ん,木 部 液 について も季 節 や 一 日 の 時 間 に よ る変 動

が 大 き い点 は前 述 の通 りで あ る.例 え ば木 部 液 のpHについて も樹 種 あ る い は 時 期 に よ り
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表1Quercus木 部液 と師部液 の溶質濃度(mg/m1)

Table 1 Solute concentrations in the sap of xylem and 

       phloem in red oak.

ア ル カ リ性 を 示 す こ とが 知 られ て い る.ド イツ の キ ー ル で3月 上 旬,Betulα の 木 部 液 の

pHは8.0で あ るが,気 温 が 上 が り蒸 散 が 進 む よ う に な る と5.7と 漸 次 酸 性 側 に 移 る と さ

れ て い る(SauterandAmbrosis,1986).蒸 散 が 極 め て 小 さ い休 眠 期 に は 木 部 液 の 流 れ

は緩 や か で あ り,そ の た め 師 管 液 の 拡 散 が放 射 組 織 を通 り越 して木 部 液 に ま で 及 び,っ い

に 師 管 液 の ア ル カ リ性 が 木 部 液 に持 ち込 ま れ た も の と考 え られ る.木 部 液 が示 す ア ル カ リ

性 はVitisについて も知 られ て い る.Vitisの 溢 泌 現 象 は通 常 春 先 の 約10日 間 に亘 って み

られ,一 日 の溢 泌 量 の動 きを み る と,正 午 頃 に ピー クを示 しそ の前 後 は少 な く ほぼ 左 右 対

称 型 で あ る.溶 質 濃 度 お よ びpHについて も同 じ よ うな傾 向 で あ り,そ のpHは 正 午 頃8

前 後 の ア ル カ リ性 で あ るが,朝 方 と夜 間 と は6前 後 の酸 性 側 に戻 って い る.そ の ア ル カ リ

性 は木 部 液 に含 ま れ る ア ン モ 二 ア 態 窒 素 の 高 濃 度 に よ る もの の よ うで あ る(Andersen

andBrodbeck,1989).

溶 質 成 分 と して の 糖 に 注 目 して み る と,同 化 産 物 と して の 炭 水 化 物 の 輸 送 形 態 は通 常 ス

ク ロ ー ス を主 とす る の で(茅 野,1991b),師 部 液 に み られ る糖 の大 部 分 は ス ク ロ ー ス で あ

る が,木 部 液 に は ス ク ロー ス は み られ な い か(Hocking,1980),み られ て もわ ず か と さ

れ て い る(HansenandGrauslund,1978).し か し樹 種,時 期 お よ び部 位 に よ り必 ず し

も少 な くな い.前 述 の よ うに春 先 のSαlixで 約5%(Sauter,1981b),Acerで 約4%に 及

ん で い る(Kriebe1,1989).落 葉 広 葉 樹 は春 先 の木 部 液 の ス ク ロ ー ス 濃 度 を 目 安 と し て2

郡 に 分 け られ る こ と が あ り,そ の 際 一 つ は ス ク ロ ー ス 濃 度 が3～5%,ヘ キ ソ ー ス 濃 度 は

そ の1/3～1/20の 樹 種 と してAcerお よ びSαlixが あ げ られ,他 の 一つ は ヘ キ ソ ー ス が 主

成 分,ス ク ロ ー ス 濃 度 は く0.5～1%の 樹 種 と してBetulα,Carpinus,Alnus,Juglans,

Fαgus,POPulusお よ びV=itisが あ げ られ て い る(Sauter,1980).糖 組 成 について は,前

述 の よ うに 木 部 液 に は ス ク ロー ス,グ ル コ ー ス お よ び フル ク トー スが,師 部 液 に はス ク ロー

ス,ガ ラ ク トー ス,ラ フ ィ ノ ー ス,ス タ キ オ ー ス お よ び マ ル トー ス が,そ れ ぞ れ み られ

(SauterandAmbrosis,1986),師 部 液 に は一 般 に グル コ ー ス,フ ラ ク トー ス は含 ま れ ず

(Krameretα1.,1979a),木 部 液 に は マ ル トー ス が み られ ず,し か もス ク ロ ー ス の ガ ラ ク

トサ イ ドで あ る ラ フ ィノ ー ス(三 糖 類)や,ス タキ オ ー ス(四 糖 類)は み られ な い か,あ
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る い は僅 か 含 ま れ るか,ど ち らか で あ る よ うで あ る(Sauteretα1.,1986a).放 射 組 織 や,

師 部 液 に特 異 的 と され る ガ ラ ク トー ス 系 の オ リゴ糖 類(ラ フ ィ ノ ー ス,ス タ キ オ ー ス,ベ

ル バ コ ー ス)について はOleαceαeな ど特 定 の 樹 種 に か ぎ っ て み られ る糖 の輸 送 形 態 の 一

っ と され(KramerandKozlowski,1979a),あ るい は秋 か ら冬 にか け て集 積 し,開 芽 と

共 に減 少 す る の で 耐 凍 性 向 上 に 与 か る と か(Sauter,1988),休 眠 維 持 に 関 係 す る と か

(BachelardandWightman,1973),あ る い は糖 の貯 蔵 形 態 の一つ と受 け と られ た り して

い る(KramerandKozlowski,1979b).最 近 大 気 汚 染 に よ るPopulusの 葉 の 老 化 に対 す

る指 標 成 分 と して も役 立 っ と い う(BukerandGuderian,1993).

PoPulusに 投 与 さ れ た[14C]一 グル タ ミンは 蒸 散 流 に の って 上 昇 し樹 冠 上 部 で 師 部 に移

り,伸 びつ つ あ る葉 に運 び 込 ま れ る よ うで あ る(Dicksonetal.,1985).こ の 場 合 投 与 グ

ル タ ミ ンは 明 らか に木 部 液 か ら師部 液 に移 って い る.Sαlixについて 根 で 吸 収 さ れ たK+

が樹 幹 を上 昇 中 師 部 に移 り,木 部 に も師 部 に もK+が み られ る よ うに な る こ と は よ く知 ら

れ て い る(茅 野,1991a).こ の よ う に木 部 液 と師 部 液 との 間 で は通 常,溶 質 交 換 が み られ

る.Sαlixに つ い て2月 の 木 部 液 に お け る ス ク ロ ー ス集 積 と師 部 液 の ス ク ロ ー ス 濃 度 と は

無 関 係 で あ るが,3月 下 旬 の 開 芽 お よ び 形 成 層 活 動 以 後 の両 者 は共 に ス ク ロ ー ス 濃 度 を 減

少 して い く と さ れ て い る(Fisher,1983).2月 の 無 関 係 は両 者 の間 に 放 射 組 織 が介 在 し溶

質 交 換 が あ る こ と を示 し,3月 の共 に 進 む 濃 度 減 少 は シ ン ク に向 け て の 協 調 輸 送 を 示 して

い る.前 述 のPoPulusに お け る グ ル タ ミ ンお よ びSαlixに お け るK+の 挙 動 か ら も 明 らか

な よ うに,成 長 点 は木 部 液 か ら も師 部 液 か ら も,含 窒 素 化 合 物 や ミネ ラル な ど栄 養 分 一 般

を ひ ろ く受 け 取 って い る.木 部 液 と師 部 液 との 関 係 は,一 方 が酸 性 を 他 方 が ア ル カ リ性 を,

そ れ ぞ れ保 持 して い る こ と か ら も明 らか な よ うに,相 互 に独 立 した マ ス フ ロ ー を形 作 って

い る.し か も相 互 間 に 溶 質 交 換 が み られ る点 か らみ て,両 者 の 間 に は密 接 な 有 機 的連 絡 が

確 保 さ れ て い る よ うで あ る(VanBel,1990).

Acerに つ い て成 長 期 で 葉 を 着 け て い る期 間 の木 部 液 に は ス ク ロ ー ス は み られ な い が,

落 葉 が始 ま る と共 に カ ロ ー ス の 沈 着 に よ る師 管 の 閉 塞 が 始 ま り,同 時 に 木 部 液 に ス ク ロ ー

スが み られ る よ う にな る.落 葉 後 ス ク ロ ー ス濃 度 は木 部 水 分 の 減 少 と同 時 に増 加 し,っ い

に 開 花 前 ピー ク に達 し,そ の 後 開 芽 と 共 に 急 減 し も と の レ ベ ル に 返 る(Johnsonand

Tyree,1992).落 葉 を 切 り換 え 点 と して 師 部 輸 送 か ら木 部 輸 送 に移 り,木 部 輸 送 が 進 ん だ

あ と,今 度 は開 芽 を 切 り換 え 点 と して 木 部 輸 送 か ら再 び 師部 輸 送 に戻 る.こ の よ う に み て

くる と,木 部 輸 送 は落 葉(休 眠)期 間 に お け る栄 養 分 の輸 送 形 式 の一つ で あ り,と りわ け

開 花 も し くは開 芽 前 に,そ の 進 行 が顕 在 化 す る と言 え よ う.な お先 に2,3の 樹 種 に つ い

て 厳 冬 期 に も,師 部 輸 送 の 一 部 が 存 在 す る と した(Fisher,1983).従 って,木 部 輸 送 が

活 発 な 時 期 に も穏 や か な 師 部 輸 送 は併 進 して い よ う.

6.放 射方 向の溶質 移動

先に木部液 と師部液 とは,そ れぞれ独立 したマスフローを形作 る一方,密 接な有機的連

絡を確保 しているとした.有 機的連絡とは具体的には木部液 と師部液との間の溶質交換を

指 している.こ の場合溶質交換は主 として放射組織を介 して進あられる.こ のことは実際

に放射活性スクロースを形成層領域に投与 して追跡すると,放 射活性は放射組織を経由 し
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て樹幹内部 に向かい,内 方辺材 にいたるとす る実験結果か らも明 らかである(Kramer

andKozlowski,1979c).木 部液,師 部液 とも,そ れぞれマスフローの流れの方 向は樹幹

に平行な長軸方向であり,放 射組織 における溶質の移動方向は樹幹に直角の方向である.

先に蒸散流は師管液の流れと共に,樹 体内でコンパク トな水の循環系を作 り上げていると

した.し か し実際には長軸方向での上記2っ のマスフローのほか,こ れを水平方向にっな

ぐ放射組織の流れが併せ加わって,始 めて コンパク トな循環系の実体ができ上がることに

なる.

木部液と師部液 との間の放射組織による溶質交換の重要性 は,特 に温帯落葉広葉樹の生

き残 り戦略の一つ として注 目される.放 射組織 は木部一師部溶質交換の必須条件 としての

輸送経路を提供するだけでな く,前 述のように樹体内の水循環系の構築 に与かるほか,貯

蔵器官 として落葉期の栄養補給に欠かせない役割を演 じ,さ らに代謝活性 もまた活発であ

り物質交換の場 として も機能 しているか らである.放 射組織の貯蔵器官 としての役割にっ

いては,形 成層に近 い放射細胞ほど貯蔵物質が多 く,デ ンプン粒 も形成層 に近いものに多

くみ られ,一 方脂質 はむ しろ内方辺材 に近 いものに多い とされて いる(Kramerand

Kozlowski,1979c).

放射組織の偉謝活性については,例 えばデ ンプン⇔ スクロースと言 った代謝反応が進み,

この代謝反応は炭水化物の貯蔵形態 と輸送形態 との相互変換に直接関係すると共に,耐 凍

性獲得,物 質動員およびエネルギー取得など,成 長 と分化とに必要な生理現象をひろ く支

えている.放 射組織で進む代謝反応には,多 くの樹種について年間の周期的パターンがみ

られる.例 えば北米のバーモントでAcerの デンプン含有量について,開 芽前 と開葉後 と

にそれぞれピークがみられ,開 葉期と厳冬期とにそれぞれ最小値がみ られる.開 葉期の最

小値 は迅速成長にもとつ く減少を,厳 冬期のそれは耐凍性獲得のための加水分解による減

少を,そ れぞれ示 している(Marvinetα1.,1971).ま たPopulusの 放射組織の タンパ ク

質は秋の葉の黄変 と共に急増 し,翌 春の開芽 と共 に消失す る(SauterandVanCleve,

1990).さ らにPOPulusの 放射組織でス レオ二ンやアラ二ンはタンパ ク質にとり込 まれ る

が,そ の際アラ二ンは完全にとり込 まれ,ス レオ二ンは一部が残 りそのまま師部まで運ば

れる(Vogelmanetα1.,1985).こ のような事例か ら放射組織における代謝反応の周期的

なパターンと共に,き び しい代謝活性をうかがうことができる.

放射方向の移動で溶質が木部か ら師部へ運ばれる際,先 ず道管 と放射組織 のcontact

cellと の間の壁孔を通過 し,次 いで放射組織を水平方向に移動 し,最 後に末端位の放射細

胞か ら師管/随 伴細胞複合体に配分されるといった3段 階で進み,反 対に師部か ら木部に

運ばれる際 は,こ の逆順で進む(図3参 照)(VanBel,1990).道 管 は生 活機 能 を持 た

ない枯死細胞(道 管要素)が 繋が ったものであるが,放 射組織および師管/随 伴細胞複合

体の細胞 は,そ れぞれ原形質 を持っ生活細胞である.溶 質の移動形式 としては放射組織内

の細胞間隙や細胞壁などの自由空間における拡散 によるものと,原 形質連絡経由によるも

のとの2つ が考え られる(VanBel,1990).し か しPopulusの 放射組織 について 一定期

間に集積 されるデ ンプン沈着量を求め,こ れを放射細胞の接線方向での壁面積あたりのグ

ルコース移動量に換算 してみると,拡 散 によるとして予想 されるよりもかなり大 きい数字

が得 られた.こ のため放射方向の移動は自由空間経由によらず,も っぱ ら原形質連絡経由

によると考えられた(SauterandKloth,1986b).従 って木部 と師部 との間の溶質交換
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放射柔細胞
師管/随伴細胞

道管

Fig. 3 Simplified model of the presumptive radial route of the 

      xylem — phloem exchange.

図3木 部 一師 部 溶 液 交 換 図

[VanBel,(1990)よ り]

は枯 死 細 胞 と生 活 細 胞 と の間 で進 む こ と に な り,移 行 に は エ ネ ル ギ ー を必 要 と す る こ と に

な る.ま た 放 射 方 向 の 移 動 はPCMB(P一 ク ロ ロ ・マ ー キ ュ リー ・ベ ン ゾ ア ー ト),あ

る い はNaF処 理 に よ り強 く抑 制 され る(Sauter,1980).PCMBはSH基 を 中 心 と す る

いわ ゆ るSH酵 素 の 阻 害 剤 で あ り,呼 吸 作 用 の 主 体 と さ れ る脱 水 素 酵 素 の 活 性 を抑 制 す る

と さ れ て い る(KramerandKozlowski,1979c).従 って,放 射 方 向 の 移 動 は生 活 細 胞 の

代 謝 活 性 に 強 く左 右 され る と考 え られ る.

さ き にSαlixに つ いて 道 管 に 隣 接 す る柔 細 胞 の 約50%を 占 め るcontactcellを 通 して,

放 射 細 胞 か ら道 管 へ 溶 質 が 移 動 す る と され て い る(Sauter,1980).前 述 の よ う に,道 管

と の間 で 溶 質 を交 換 し得 る細 胞 と して は放 射 細 胞 と軸 方 向柔 細 胞 と が あ り,両 者 が どん な

割 合 で存 在 す る か は樹 種 に よ って 異 な る(渡 辺,1978).Acerで は道 管 と の接 触 面 積 の 大

き さ か らす る と,放 射 細 胞 よ り もむ しろ軸 方 向 随 伴 細 胞 の ほ うが 大 きい と さ れ(Gregory,

1978),ま たAcerの 接 触 面 積 はSalixの 約4倍 に 達 す る と言 う(Sauter,1982).

放 射 細 胞 か ら道 管 へ の移 動 を 制 御 す る要 因 と して は,① 放 射 細 胞 に お け る デ ン プ ンか ら

ス ク ロー スへ の変 換 の 大 き さ,② 放 射 細 胞 か ら道 管 へ の移 動 速 度,③ 道 管 に お け る移 動 速

度 お よ び放 射 細 胞 へ の再 吸 収 の 度 合 の3つ が 上 げ られ て い る(Sauter,1982).い ず れ も

温 度 依 存 性 が 著 し く気 温 の高 低 につ よ く左 右 さ れ,む しろ低 温 の ほ うが 好 都 合 と され る場

合 が 多 い.な お 道 管 か ら放 射 細 胞 へ の 再 吸 収 について は,低 温(20C)で は進 ま ず 高 温(21

℃)で 進 み,し か も加 水 分 解 を 受 け て ヘ キ ソ ー ス を 生 じ,ヘ キ ソー スの 形 で再 吸 収 さ れ る

(Sauter,1983).前 述 の よ う に放 射 細 胞 か ら道 管 へ は ス ク ロ ー ス と して移 動 し,逆 に 道 管

か ら放 射 細 胞 へ はヘ キ ソー ス と して移 動 す る と され て お り,単 な る可 逆 過 程 と は考 え られ

ず 注 目 され る.

移 動 の 時 期 について は,Sαlixで も っ ぱ ら12月 か ら翌3月 まで の期 間 に集 中 的 にみ られ
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る と され(Sauter,1982),ま た2月 が 最 盛 期 で6～8月 は皆 無 と も さ れ て い る(Sauter,

1980).放 射 細 胞 か ら道 管 へ 移 動 す る もの は ス ク ロ ー ス に 限 らず ア ミ ノ酸 や ア マ イ ドな ど

の 移 動 もみ られ る.Sαlixについて グ ル タ ミ ンな ど の ア マ イ ドの 移 動 は3月 中 旬 の開 花 と,

4月 下 旬 の 開 芽 と2つ の 時 期 に そ れ ぞ れ ピー クが み られ る(Sauter,1981a).移 動 速 度 も

調 べ られ て お り,道 管 と放 射 細 胞 との 接 触 面 積 あ た りの ス ク ロ ー スの 移 動 速 度 はSαlixに

つ いて30～80pmol・cm-1・min-'と され,低 温(2℃)の 方 が 高 温(21℃)よ り も速 や か

で あ る と さ れ て い る(Sauter,1982).ま た グ ル タ ミン な ど の ア マ イ ドの 移 動 速 度 と して

は,や は りSαlixに つ い て4～16pmol・cm-1・Min'iと さ れ て い る(Sauter,1981a).

7.む す び

先に木部液の流れである蒸散流 は,根 で吸収 される水や ミネラル,あ るいは根で変換 さ

れる含窒素化合物などをそれぞれ含み樹幹内を上昇す るとした.成 長期にみられるこのよ

うな水や ミネラルの動 き一般について は,植 物生理学(Kramer(田 崎),1986;増 田,

1983)や 樹木生理(畑 野 ら,1987)の テキス トに譲 りここでは触れなかった.こ こではもっ

ぱ ら落葉広葉樹について,春 先の開花および開芽前後にみ られる越冬貯蔵栄養分の木部輸

送を中心 として紹介 した.

多 くの落葉広葉樹では開芽(花 芽および葉芽を含む)の 前に,そ の芽の下側の形成層が

活動を始め,先 ず師部をっ くる.師 部形成は求頂的に進み,そ れは根の吸水か ら始 まる.

師部形成についで 頂芽が動き始め,こ れに求基的に進む木部形成が続 く.木 部形成 は頂芽

の伸びに必要 な水を確保するための"井 戸掘 り"作 業 とみなされる.従 って木部輸送 は,

このような形成層および頂芽の活動再開に必要な越冬貯蔵栄養分の主要な動員手段の一つ

と考えられる.な お越冬貯蔵栄養分の木部輸送は単に落葉広葉樹 に限 らず,樹 木一般 に広

くみ られるとされている(Loescheretα1.,1990).
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                          Summary 

   Photoassimilates produced in leaves is transported through a sieve tube to the meristem 

which acts viguously in metabolism. It is usually used as a component of cell construction or as 

energy for biosynthesis. On the other hand, organic material transport in the tree is not limited to 
the sieve tube. It is asserted here that the main route is xylem transport of overwintering nutrient 

reserves to the meristem in various deciduous broadleaved trees. 

   Reference is made to solute exchange observed between xylem parenchyma and xylem 

vessel which are storage organ of overwintering nutrient reserves and transport organ, 

respectively. 

Key words : deciduous broadleaved tree, xylem transport, photoassimilate, meristem, sieve tube, 

overwintering nutrient reserve, xylem parenchyma


