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圧縮 あて材仮 道管の2次 壁 の形 成

らせん状のうねと裂目について

The Secondary Wall Formation of Compression Wood Tracheids 

         —On the Helical Ridges and Cavities—

藤 田 稔 ・佐 伯 浩 ・原 田 浩

Minoru FUJITA, Hiroshi SAIKI, Hiroshi HARADA
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要 旨

圧縮あて材仮道管における特異な構造として知られている,い わゆる"ら せん状裂目"の 形成

過程をスギ苗木を材料として各種の光学顕微鏡と透過型および走査型電子顕微鏡で観察 した。観

察に際しては,試 料の固定法や らせん状裂目の特異な構造にとくに留意 した。そして このらせん

状裂目はS2層 に生じた裂溝ではなく,S2層 形成初期か らの細胞壁の不均一な肥厚に起因するこ

とを確かめた。観察結果の概略は以下のとおりである。

(1)S2層 形成のごく初期に,形 成中の細胞壁内表面にすでに多数の,巾 の小さいらせん状の

うね(ridge)と 溝(cavity)が 観察された。またそのうねの先はとがっていた。

②S2層 の肥厚が進むにつれて,こ のうねは櫛の歯状に高さがまし,そ れにはさまれた部分

に らせん状裂目が形成 されていた。うねの生長はその後 しだいに不均一にな り,生 長を続けるう

ねと,そ れらに押えられ生長を止めてしまううねとが見られる。生長を止めたうねの先端の所で

は らせん状裂目があたかも分岐 しているように見える。

(3)S2層 形成の後期には,と くに巨大に生長するうねがあらわれ近 くのうねをおおって 発達

す る。

(4)細 胞壁形成のすべての過程 を通じて,原 形質膜は常に存在 し,S2層 の不均一な肥厚の際

には形成中の細胞壁内表面にそって著しい凹凸を示 した。

1緒 言

針葉樹の圧縮あて材仮道管の細胞壁が正常な仮道管と比べて種 々の特異な構造をもつ ことはこ

れまでの数多 くの研究により明 らか となっている。 しか しながら,こ れらの特異な構造が形成さ
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れ る過程や,そ の構造が傾斜 した樹幹や枝 の生 理的な挙動 にどのように関与 してい るのか とい う

問題に は不明な点が多い。 ここで とりあげたS2層 に 生 じるいわゆ る"ら せ ん状 裂目"と 呼ばれ

る構造 の形成過程 について の見解 もいまだに重大 な対立点 を残 してい る。

WardropとDaviesはActinostrobuspyramidalisとPinusradiataを 材(の)料と して,ら せん状裂

目は,乾 燥 によって生 じた細胞壁の亀裂ではないが,S2層 形成 過程 ですで に堆積 していた細胞

壁のlamellaが 仮 道管 の接線方 向に,そ れ もmicrofibrilと 直 角方 向に収縮 して生 じた 裂 溝 で

あろ うと考 えた。 この見解 に対 して,CaspersonとZinBerはPinussylvestrisを 用(の)いて,S2

層 の肥厚 はその形成初期か らすで に不均一に進行 し,そ の結果 として肥厚 の阻害 された部分が生

じる ことを観察 した。 そ して この部分が あとで らせん状の裂 目と して 観察 されるのだ と 推定 し

た。Coteら はAbiesbalsameaで さ らに観(の)察を 進めて,ら せん状 裂 目 はWardroPとDavies

が主 張 したようにS2層 の大 部分 が形成 されたの ちに生 じた裂溝が主要な成 因で あり,そ のの ち

に残 りの1amellaが 割裂 によ って生 じた らせ ん状 のうね の上に堆積 す ると の べ,Caspersonと

Zingerの 見 解を しりぞ けた。 このCoteら の 見解の主要 な根拠は,S2層 のlamellaが らせん状

裂 目を こえて なおかつ連続 してい る根跡が観 察された ことを挙 げて いる。 これは本来 は連続 して

いたlamellaが そ の収縮によ り引き裂かれた ことを意味す る。

しか しなが ら,以 上の研究はそれぞれ圧縮 あて材仮道管 の細胞壁肥厚の過程 を一面 的に,あ る

いはその一場面のみを とらえて結論 しているので さ らに詳細に検討 しなおす 必要 がある。その1

例 を あげれば,仮 道管 軸に対 して約45° に傾斜 した らせん状裂 目を,彼 らが用いた通常 の木口,

柾 目切片だ けで観察 して も,切 片 中での らせ ん状裂 目の3次 元的配 置か らその詳細な構造 が不明

瞭 とな ることや,試 料 の固定法 に も問題点が ある と考 え られ るか らであ る。

筆 者 らは上記 の問題点 を考慮 して,(1)試 料 の固定法 の影響,② らせん状 裂 目の観察 に もっと

も適 した切片 の切 削角 度,(3)あ て 材仮道管 の細胞壁形 成の全過程 を確実 に 把 握するための観察

方法,な どに特に留意 して一連 の研 究を進 めた。 なぜ な ら,こ の らせん状裂 目は圧縮 あて材 の生

理的挙動 に重要 な意味 を もって いる と考 え られ,さ らに,筆 者 らが現在進 めてい る細胞壁形成の

観点 か らもこのよ うな特異 な壁形成 の過程は非常 に興味を引 くことであ り,是 非 とも明 らかに し

なければな らない対象 と考 え られ るか らであ る。

この内容 は第22回 日本木材学会大会で発表 した ものの一 部であ る。また この研 究の実施 にあた

り,試 料 を提供 していただ いた京都大学演習林の吉川勝好氏 と,走 査型電子顕微鏡写真 を撮影 し

ていただいた古川郁夫氏を は じめ色 々と御協力,御 助言下 さった当木材構造学砥究室各位 に深 く

謝意 を表す る ものであ る。

2材 料 と 方 法

2.1材 料

5年 生のスギ(0り ψ'o鷹 磁 ブψo沈 αD。DoN)苗 木 数本 を1971年6月2日 に幹 の中 央 部 にひ も

をか けて曲 げ,傾 斜 した幹 の下側 に圧縮 あて材 を形成 させ た。

2.2固 定,包 埋

上記の苗木の1本 を同年6月18日 に幹 の根元か ら切断 して切 り口をグルタル アルデ ヒ ド固定液

(1.5%,リ ン酸緩衝液)に 入れて3時 間放 置 した。 この処理で約30mlの 固 定液が葉 の蒸散作.

用 によ り苗木 に吸収 された。 この処理 は分化 中の きわめて軟 弱な組織か ら微小 な試片を切 り出す
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時 に生 じる損 傷を防止す るために,樹 幹 内でその組織 を前 固定す る ことを目的 と して いる。 この

処理 ののち,幹 の下側 のあて材形成 中の部位か ら試片 を清浄 なカ ミソ リの刃で切 り出 しグル タル

ァルデ ヒ ド固定液(3%リ ン酸緩衝 液)で6時 間再 固定 した。 なお,同 様 に傾斜 させた幹か ら別

の試片 を切 りだ して過マ ンガ ン酸 カ リウム固定液(2°oリ ン酸緩衝液)で2時 間固定 した。グル

タル ァルデ ヒド固定 した試料は さ らに四酸化 オス ミウム固定液(1%リ ン酸緩衝液)で2時 間後

固定 した。 これ らの試 片はすべ てLuft法(の)に よ りエtキ シ樹脂に包埋 した。

2.3切 片 の作製

包埋 した試 料か ら2ｵ,1ｵ,0・1μ の厚 さの切片 をガ ラスナイフおよびダ イヤモ ン ドナイ フを

装 着 したPorterBlumMT-1型ultramicrotomeに よ って連続 的に 多数作製 した。 切片 とし

ては通常の木 口および柾 目切片 と,仮 道管軸 に対 して約45° 傾 斜 させた角度の切片 とを作 製 した

(Fig.1)。 この傾斜切片 は らせん状の うね と裂 目の正確な横 断面 と縦断 面を得 るために作製 した。

2.4切 片 の観察方法

2μ の薄切 片はカナダバルサ ムで封入 し,位 相差お よび偏光顕微鏡 で観察 した。位相差顕微鏡

は低 倍で切片 の全体 の像 を撮影 して,分 化中の個 々の仮道管 の位 置の 確認 に用い(Fig.6(B)),

偏光 顕微鏡 はS2層 の 丘bril傾 角 の測定,S2層 形 成の開始時期な らびに らせん状 裂目の形成 の開

始 期の確認 に用 いた(Fig.2,6(A))。1ｵの 薄 切片の一部はエポキ シー ヨウ素 染色(の)して通常 の光

学顕微鏡 で観察 し,仮 道管の分化の程度,固 定状況 を調べ,残 りはMayorら の方(の)法によ り脱 包

埋後,carbon-Aucoatingし て 走査型電 子顕微鏡(JsM-u3)で 観 察 し,ら せ ん状裂 目の形成

過程 を細胞 内腔側 と断面 の両方か ら立体的 に検討 した。0ユ μ の超薄切片 の一部 は 脱 包 埋 して

Pt-Pdshadowingし 細 胞壁 の肥厚の過程を,他 は酢酸 ウラニル染色 して細胞壁 と細胞質 を,と

もに透過型電子顕微鏡(JEM-7)で 観 察 した。

3観 察 結 果

3.1固 定 法の影響

過マ ンガ ン酸カ リウム固定 した試料では,肥 厚 した2次 壁はよ く染色 されていた。 しか し細 胞

壁 のlamellaは 膨 潤 してい る場合 があ り,S2層 形 成初期に はそれが特に顕著であ った(Fig.4)。

ま た細胞器管 の多 くも明 らかに損傷を受 けていたので,こ の固定法 は この種 の実験 には不適 当で

あ ることが わか った。 これ らのartefactsは 過 マンガ ン酸 カ リウム固定液の強 い酸化作用に よっ

て 引き起 されたと考 え られ る。一方グル タルアルデ ヒ ドー 四酸化 オス ミウム固定 した試料か らと

った酢酸 ウラニル染色 の切片では細胞器管 の構造(Fig,7.(B).8,10,12)が,脱 包 埋後shadowing

した切片で は細胞壁の微細な構 造(Fig.7(A),11)が 非常 によ く保存 されて いた。 このた め以下

の観察はすべて この固定法を用 いた試料 で行 な った。

3.2切 片 の切削角度 の検討

まず2ｵの 柾 目切片 を偏光顕微鏡 で観察 して,今 回用 いたスギの 仮道管のS2層 のfibril傾

角 を測定 し,そ れが45° で あるこ とを確認 した。同時に らせん状 裂 目と考 え られ る45°に 傾斜 した

暗 い条線がs2層 開 始直後 の仮道管で現れ る ことを認めた(Fig.2)。 ま た このo.1ｵの 超薄 切片

の電子顕微鏡 観察で も偏光顕微 鏡の場合 と同様にS2層 形 成の ご く初期 の仮道管 にですに45° に

傾斜 した微 細 な裂 目が観察 された(Fig.3)。 しか しなが ら,柾 目切片の電子顕微鏡観察では切片



中の構造の配 置が複雑であ るので らせん状裂 目形成 の全 過程 を確実 に把握す る ことはで きなか っ

た。

つ ぎに木 口切片 を観察 した。 この角度 の切片 では分化 の過程 における仮道管 の横断面の形状 変

化や,壁 層の厚 さの変化 は容易に知 ることができたが,ら せん状裂 目や その中へ入 りこんでいる

原形質膜の構造 は正確 に観 察されなか った。 この不明瞭 さはFig.1(A)に 示 され るよ うに,切

片中で らせん状 裂 目が45° に 傾斜 して存在 している ことに 原因があ ると考 え られ る。 この問題

を解 決す るためには,ら せん状 裂 目を 直角に切断 した 切片を観察 しなければな らない。 そ こで

Fig.1(B)に 示 す よ うに仮道管軸 に対 して45° の 角度を持つ傾斜 切片を作製 した。 この傾斜切片

ではその1例 をFig.5に 示 す よ うに仮道管 の断面の一部に らせん状 の うね と裂目の 正確 な横断

面が,そ の反 対側 には うねの縦断面 が現 れた。前者の部分では らせん状の裂 目とうね の微 細な構

造 が電子顕微鏡 で正確 に観察す る ことがで き,後 者の部分 は偏光顕微鏡下で光 るのでS2層 の堆

積 の開始期 を適確 に知 ることがで きた(Fig.6(A))。 そ こで この傾斜 切片に よりらせ ん状 裂目の

形成 の過程 をさ らに詳 しく追求 した。

3.3S2層 肥 厚 の過程 と らせん状裂目の形成

45° 傾斜 切片 の うち2ｵの 厚 さの切片を位相差顕微鏡 で観察 し,切 片中の10数 列 のradial丘le

にB～Lの 記号を付 し,そ の切片 を 偏光顕微鏡 のクロス ニコル下で 再び検鏡 して,そ れぞれの

radialfileの 中で仮道管の一方 の半径壁がそれ と反対側よ りも明 らかに強 く光 る仮道管を探 しだ

した。 この光 り方の相違はFig.1(B)とFig.5に 示 した ようにs2層 の堆積 によって 生 じるの

で,形 成層側か ら見て この光 り方の強弱が認 め られない最後 の仮道管 をB～Lのradial丘leの

中で探 しだ し,こ れ らを基 準点(0)と してS2層 の肥厚 が進行する木部側へ1～8,形 成 層側へ

一1～-5の 番 号を与えた。 この番号 とradialfileの 記 号 によって座 標を作 り,切 片中の仮道管

を確実に識別 で きるよ うに した(Fig.6(B))。 そ して これ と連続 したo・1ｵの 超 薄切片 で同 じ場

所を電子顕微 鏡で観察 した。その結果S2層 の 肥厚はそれが開始 してか ら5列 目までで ほとん ど

完了す ることがわか った。そ こで これ らを1列 目か ら遂次観察 して その肥 厚の過程,と くに らせ

ん状裂 目ので きかたを細胞壁 と細胞質 の両面か ら詳細に追究 した。

1列 目の,S2層 形 成開始直後の仮道管 の 内表面 は平滑で(Fig・7(A)),そ れ に接 した 原形質

膜 も部分 的なinvaginationを の ぞいてそれと同様で あった(Fig.7(B))。 しか しなが ら2列 目



の仮道管 ではS2層 の肥厚 はまだわずかであ るのに,そ の内表面 とそれ に密着 した原 形質膜が小

さなzigzagの 凹 凸を示 した(Fig.8)。 この様子 は走査型電子顕 微 鏡で さ らに 明 確 に 示 さ れ

(Fig.9),突 出部の先は とが ってい るのが明 らかとな った。 この多数の小 さな突 出部 と溝 がS2層

の らせん状 の うね と裂 目の起源 であると判断 され る。 さ らに3,4列 目 の仮道管で はS2層 の肥

厚が急速 に進み,前 述 した突 出部 は櫛の歯状に内腔側 へ生 長 していた。 その内表面 とそれ に接 し

た原形質膜 はやは り前 と 同様 に凹凸を示 した。 その肥厚 した うね の間に は 深 い溝が 残 されて い

た(Fig.10)。 うね の生 長はその 後 しだ いに不均一にな り,肥 厚 の進 んだ うねによ って押 しつつ

まれている うね も数多 く見 られた。 そこでは 内腔側 か ら見 て溝 はあたか も分岐 して いるか に見 え

た。S2層 肥 厚 の最終 段階であ る5,6列 目 の仮道管 にな るとこれまで とは少 し異 な り,そ れ まで

の 巾のせ まい多数 の らせ ん状の うね の中で ご く少 数の ものが急速 に肥厚,膨 大 し,ま わ りの小 さ

な うねの上 におおいか ぶさ って 巨大 な らせん状の うね とな っていた(Fig.11)。 この段階で は,

原 形質膜 でか こまれた細胞質 は この巨大 な うねの隙間に残 留 し,細 胞内腔側 か ら突 出 した形態 を

示 していた(Fig.12)。 そ して分化を終 えた仮道管で は らせん状の うねの 表面 にはwartが 形 成

されていた(Fig.13)。

一 方 このよ うな詳細 な観察の 中でCoteら が 指(の)摘したS2層 のlamcllaの 割 裂 のあき らか な証

拠は得 られなか った。 もしこの割裂が生 じて いるとすれば,そ れはS2層 の形成 のきわ めて初期

の段階で,今 回の観察 で も捕え られなか った ほどの微 細な割裂以外 には考 え られない。最後に,

種 々.の観察結果か ら得 たS2層 形 成過程 にお けるらせん状の うね と裂 目の発達 のよ うす をFig.14

の 模式図 に示す。

4考 察

さきにのべ た観察結 果は圧縮 あて材 の 仮道管 のS2層 に生 じる らせん状 の裂 目 が,WardrOP

とDaviesやCoteら が主(ユ ヨラ)張したよ うなS2層 のlamellaの 割 裂 による ものではな く,S2層 形

成の初期 か らの細胞壁成分 の不均一 な堆積に よって生 じることを示 している。 この結果 はCasp一

ersonとZinBerの 主(の)張を支持 する。

WardroPとDaviesやCoteら が この らせん状(ユラの)裂目を収縮 による裂溝 と判断 した主要 な根拠
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は,木 口 あるいは柾 目面で切 った らせん状 の うね の断面に現れ るlamella構 造 が,う ねの中で

同心 円的な構造 を示す道管の らせん状肥 厚の場合 とは異 な り,む しろ通常のS2層 のlamellaの

よ うに仮道管 の接線方向に配向 してい ること,そ して,ら せん状の うねのlamellaが そ の裂 目

を こえて連 らなって いるように見え ることであ る。 これ らの像 は裂 目が割れに よって生 じたよ う

な印象 を強 く与 える。 しか しなが らこれ らの像の解釈 には注意が必要であ る。なぜな ら木 口と柾

目の切片で は,う ねの正確な横断面ではな く,45° の斜 めにそいだ断面を観察 してい るので,本

来 は うねの中に 同心 円的な構造があ って もそれが 傾斜 め影響 で 細胞 の放射線方 向のlamella構

造 が観察 されな くな り,接 線方向 の1amella構 造 だ けが強調 され るか らである。 また うねの間

のlamellaの つ なが りにつ いて は,Fig.1に 示 した傾斜 の影響が重大な誤解を招 く。 単純 な幾

何学的計算か ら,0.1ｵ厚 の切片中で切片面に対 して45° の傾 きを持 つ構造物 は,巾 が0.07μ 以

下の ものについてはその正確な観察を不可能 にす る。lamella構 造 はもちろんの ことであるが,

筆 者 らが観察 した らせ ん状裂 目の多 くも0・07μ 以 下で あった。 さ らに,こ のよ うな議論 は細胞

壁や細胞質の微細構造 が よく保存 されている ことが前提条件にな る。筆者 らが観察 したと ころ過

マ ンガ ン酸カ リウム固定試 料では 細胞壁の 膨 潤によって そのlamellaが 一 層 きわだ って見え,

一 方 らせん状 の裂 目の構造 は この膨 潤によって不明瞭にな っていた。 この過 マ ンガン酸 カ リウム

固定法は従来の研究に多 く用い られてきたが,そ の固定の影響を慎 重に考慮 しなければな らない

であ ろう。一方,CasparsonとZinBerも 木(の)口切片で観察 を行な ってい るが,彼 らはS2層 の肥

厚過程 の初期 の段階 で らせ ん状 の裂 目が いちはや く生 じてい るのを見つけた ので上記の ような問

題点 に遭遇せず にす んだ もの と思われ る。

細 胞内容物,と くに原形質膜 の 挙 動について もWardroPとDaviesやCoteら は注(のの)目し,

S2層 肥 厚 のある時期 に原形質膜が消失す る現象 を観察 しているが,筆 者 らの 観察では 原 形質膜

は常 に存 在 していた。また原形質膜 は形成途上の不規 則な細胞壁の内表面に密着 してお り,裂 目

の奥深 くまで入 りこんでいた。 もしらせん状裂 目が割れによ って生 じた裂溝で あるな らば,原 形

質膜 が このよ うにその奥深 くまで入 りこむ ことはで きないであろ うか ら,こ のS2層 の 不均一 な

肥厚 とい うものは原形質膜を始 めとす る細胞質に よって引 きお こされるので あろう。 しか しなが

らその形成 の機構 につ いて は今後 さ らに研究をすすめなければな らない。細胞壁形成に関与 して

いる と考 え られるマイクロチs一 ビュールは 引張 あて材 のG層 形成 中の細胞 と同様に この圧縮 あ

て材仮道管 で も豊富 に存在 して いた。 しか しなが らその 詳(の)細についてはゴル ジ体やERの 現 れ

方 とと もに今回 は省略す る。

最後 にこの圧縮 あて材仮道管 の特異な構造 について"ら せん状裂 目"と い う用語が用 い られて

いるが,こ れはその形成過程を考慮す るとき,そ れが割 れによ って生 じた印象を与え るので適切

な 表 現 で は な い と思 わ れ る.W。,d,。PとD。vi。1)やC。,per・ 。nとZi。f3。2)r,Co・6謬 は 。heck

という表現 の代 りにcavityと い う用語を用 いてお り,日 本語 では"ら せん条溝"と い った表現

が よ り適 して いるのではないだ ろうか。
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Résumé

  The differentiation of compression wood tracheids, particularly the formation of their 
helical ridges and cavities, in Cryptomeria japonica was studied in detail by polarizing 
microscopy, scanning and transmission electron microscopy in close examination of 
fixation artefacts and of the misinterpretation resulting from the inclination of the ridges 
and cavities in the sections. The differentiating xylem was fixed by potassium per-
manganate or glutaraldehyde-osmium tetroxide, and embedded in epoxy resin. The 
inclined sections at an angle of 45 degrees to the fiber axis were used in order to observe 
the accurate cross view of the helical cavities. Results obtained are as  follows  : (1) 
Potassium permanganate fixation caused noticeable swelling of the cell wall lamellae 

(Fig. 4), whereas glutaraldehyde-osmium tetroxide fixation preserved the fine structure 
of both the wall and cytoplasm. (2) Although the fine structure of the ridges and cavities 
was obscured by their own inclination in the case of observations of the conventional 
cross- and radial-sections, this problem was solved by using so-called "inclined sections". 

(3) The cavities were clearly found at the very early stage of S2 layer deposition as 
the small interspaces among the small and edged helical ridges (Fig. 8, 9). This was 
also shown by observation of the differentiating radial file of the radial-longitudinal 
section using a polarizing microscope (Fig. 2). (4) The original ridges were developed 
toward inside like the teeth of a comb, leaving the cavities between them (Fig. 10). 

(5) In the final stage of S2 layer deposition, some of the ridges were extremely developed 
and the rest of them were suppressed by the developed ones (Fig. 11, 12). (6) Evidence 
of bursting open of fibrillar lamellae due to the tangential contraction was not observed 
at all during S2 layer deposition. (7) The plasma membrane existed in all stages of 
cell wall development, and they covered the ridge surfaces and penetrated deeply into 
the cavities (Fig. 12). (8) It is assumed from these observations that cavities do not 
originate from a tangential contraction of cell wall lamellae but are caused by an ir-
regular deposition of the cell wall substance.
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Fig. 2. A radial section of differentiating tracheids observed under the crossed nicols of polarizing 
    microscope. The tracheids in radial file from A to D  are , undergoing  S2 layer deposition. 

    Note the tracheid B which has already possessed the helical ridges and cavities at an early stage 
    of S2 layer deposition. 

Fig. 3. A tangential view of the simillar tracheid to B of Fig. 2. Small helical cavities are originated 
    at an early stage of the 52 layer deposition. 

Fig. 4. Swelled and convoluted cell wall lamellae caused by potassium permanganate fixation . 
    Cytoplasmic organelles are also damaged. 

Fig. 5. An inclined section cut at an angle of 45° to the fiber axis. Helical ridges and cavities 
   are sliced orthogonally in one  side(O-side),  and parallelly in another side (P-side), Shadowed 

   section after removal of embedding resin (glutaraldehyde-osmium tetroxide fixed). 
Fig. 6. An inclined section of 2  y-thickness observed by polarizing microscope (A) and phase contrast 

   microscope  (B). A white line in photo (A) was obtained by tracing the last  tracheids in which 
   the difference of  birefringence was not recognized between the  0-side and P-side. The tracheids 

    (1-8) in xylem side from the white line are depositing S2 layer, whereas the tracheids  (-5  — —1) 
   in the cambium side are depositing P and  Si layer  (B). Individual tracheid (such as K-5) in 

   this section is identified by co-ordinate of radial files from B to L and of tracheid numbers from 
   —5 to 8 (B). 

Fig. 7. The orthogonal side of D-1 tracheid which started S2 layer deposition. Shadowed after 
   removal of embedding resin (A) and stained section (B). (glutaraldehyde-osium tetroxide fixed) . 

   The inner surface of S2 layer is smooth (see arrow) (A). The plasma membrane (Pm) is contacted 
   with the inner surface of the S2 layer (B). M: mitochondria, P; plastid, N: nucleus. 

Fig. 8. The orthogonal side of C-2 tracheid at an early stage of S2 layer deposition . The inner 
   surface of S2 layer and the plasma membrane (Pm) showing a zigzag pattern. Stained  section 

   (glutaraldehyde-osmium tetroxide fixed). MT: microtubule, P: plastid, V: vacuole. 
Fig. 9. A scanning electron micrograph of the inclined section of 1  s thickness. The edged ridges 

   are already originated in this early stage of  S2 layer deposition (see arrow). 
Fig. 10. The orthogonal side of K-3 tracheid in the inclined section. Most ridges are developing 

   like teeth of a comb and deep cavities are formed between them. The branched cavities are also 
   observed at the top of suppressed ridges (see arrows). Stained section  (glutaraldehyde-osmium 

   tetroxide fixed). Pm: plasma membrane, C: cytoplasm, V: vacuole. 
Fig. 11.  Cross sections of the helical ridges in the final stage of  S2 layer deposition observed in the  

• orthogonal side of an inclined section. Some of ridges are extremely developing . Shadowed 
   section after removal of embedding resin (glutaraldehyde-osmium tetroxide fixed). 

Fig. 12. An orthogonal side of a tracheid in the simillar stage to Fig. 10. Plasma membrane (Pm) 
   covers the inner surface of the wall and deeply penetrates into the cavities (see arrows) . 

   C: cytoplasm, V: vacuole. 
Fig. 13. A scanning electron micrograph of a mature tracheid in an inclined section of  1y thickness. 

   The huge ridges and the small suppressed ridges are observed in the sectional view and warts are 
   deposited on the surface of them.










