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要 旨

日本産 コナラ属樹種(ア ベマキ,ク ヌギ,ミ ズ ナラ,コ ナラ,カ シワ,ウ バメガシ,ア カガシ,

シ ラカシ)の 道 管放射組織間の壁孔対(R-Vpit)を 走 査電子顕 徴鏡で観 察 し,次 に コナラの

R-Vpitに つ いて,壁 孔膜の隆起 と孔 口周辺の壁 の 肥厚経過を4月 か ら9月 まで時期別 に調 べ

た。

1.春 材 部道管 におけ るR-Vpitの 形 態 を走査電子顕徴鏡で観察す ると,〔a〕アベマキ とクヌ

ギは長楕 円形,格 子状,(b)ミ ズ ナラ ・コナ ラな らびにカシワは小 円形,対 列 または交互状,{c}ウ

バ メガシは長楕 円形,格 子状,(d)ア カ ガシ とシ ラカシは長楕 円形,顕 著な格子状を示 した。

2.壁 孔 対 につ いては,放 射柔細胞の孔 口の方が道管側の 孔 口よ り狭 い もの(a,b)と 等 し

い もの(c,d)に わ かれた。 前者では,道 管側R-Vpitの 孔 口周辺に隆起が あり,道 管内腔 か

らみ ると ドーナッ状の形態 を示 した。

3.コ ナ ラの生立木よ り試料 を採取 し,固 定 ・脱水(ア ルコール シ リーズ)後,臨 界点乾燥 し

て観察す ると,ド ーナ ツ状の形態は見 られず,道 管側 へ壁孔膜が ドーム状 に隆起(protrusion)

して いるだけで あった。 よ って樹木 内で道管側 に隆起 して いた壁 孔膜 が乾燥 などによ り落ち込む

と考 え られ る。

4.放 射柔 細胞 の内腔 側には,未 木化(低 電子密度)の 層が ある。 この層は夏以降,特 にR-V

pit周 辺 でよ り厚 くな り,木 化 し,壁 孔膜 を道管側 に押 し出す。 壁孔膜 の隆起は5月 頃よ り認 め

られ る。
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1.緒 言

道管と放射柔細胞 との間の壁孔は,道 管とその他の軸方向要素との間の壁孔とは形態 ・配列が

異なり,研 究者によって種々にタイプ分けがなされている。樹(ロ )種によっては格子(柵)状 ・階段

状などの特異な形態を示し,樹 種の識別に役立っている。 しかし,道 管放射組織間の壁孔対(以
・i.a)

下R-Vpitと 略 称)の 構造 につ いては,bordered,half-borderd,simpleな ど されて いるが,

十 分解明 されているとはいえない。R-Vpitお よびその周辺の構造の解 明には,光 学顕微鏡観察

では分解能の点で不十分で あるので,走 査電子顕 微鏡 によ る壁孔 対の立体 的観察,透 過電子顕 微

鏡 による断面観察などが必要 と考 え られ る。

また,R-Vpitの 壁 孔膜 の変 化は道管側 と柔細胞側で非対称 に起 るとされ,ま た,柔(の)細胞側 に
3.4)

は いわ ゆるprotectivelayerが 形 成 され る。 これ らは道管 と放射柔 細胞 の機 能が異 なることによ

るもので あろ う。 それゆえR-Vpitの 構 造の研究においてはチロースの形成,心 材化 など放射柔

細胞の生理的機能 とその変 化 との関連 に注 目する必要が あると思われ る。

本研究で とり上げた コナラ属の樹種では,R-Vpitの 形 態が樹種 によ り異 な り,ま た,チ(の)ロ

ースの発達の著 しい もの もある。 それゆえ,R-Vpitの 構 造研究 の対象 として は興 味深 いもの

で ある。本研究ではまず走査電子顕 微鏡(SEM)を 用 いて道管 内腔 側か らR-Vpitの 形 態 ・

配列 な らびに断面の観 察を行ない,次 に壁孔対の構造の特異な樹種の うちか ら,コ ナ ラを取 り上

げ,4月 か ら9月 まで時 期別に試料 を採取 し,光 学顕 微鏡 および透過電子顕 微鏡(TEM)に よ

る断面観察を行ない,壁 孔膜の隆起(protrusion)と 孔 口周辺の壁の肥厚 を調べた。

2.材 料 と 方 法

走査型電子顕微鏡(SEM)に よ るR-Vpitの 形 態観察は,下 記の 日本産 コナ ラ属樹種 につ

いて行 った。

ア ベ マ キ(QuercusvariabilisBLUME)

ク ヌ ギ(QuercusacutissimaCARRUTH.)

コ ナ ラ(QuercusserrataTHUNB.)

ミ ズ ナ ラ(QuercusmongolicaFisch.var.grosseserrataREND.etWILs.)

カ シ ワ(QuercusdentataTxuxs.)

ウバ メガシ(QuercusphillyraeoidesA.GRAY)

ア カ ガ シ(QuercusacutaTHUNB.)

シ ラ カ シ(QuercusmyrsinaefoliaBLUME)

試 料 として は木材構造学研究室所蔵の材 鑑よ り小 ブ ロックを取 り出 して用 いたが,コ ナラとウ

バ メガ シにつ いては,立 木 より採取 した もの も用 いた。 これ らよ り①未処理の まま片刃の安全 カ

ミソ リ刃で切 り出す,② 熱水抽出 と軟化処理(水3:グ リセ リン1の 混液)し た後,ス ライデ ィ

ング ミクロ トームで切削 する,な どにより観察用 試料 を作 った。 その後,試 料洗浄 を目的 として

亜 塩素酸 ソーダ処理(50°C～90°C,0.5h)を 行 ない,溶 媒 置換乾燥 し,真 空蒸着装置でC-Au

coatingし て 走査電子顕 微鏡JSM-U3で 観 察 した。

以上は主 としてR-Vpitの 形 態 を道管内腔側か ら見た もので あった。 この観 察において後述

す るように樹 種によ って 特異 な形態 が見 られたので,そ の形態 とR-Vpitお よびpit周 辺 の壁

の構造 との関連 をコナ ラにつ いて検討 した。用 いた試料は上賀茂試験地 にて生育 していた立木 よ



137

り,4月26日,5月9日,5月30日,6月11日,9月26日,の 計5回 にわ たって採 取 した。始 め

の4回 の試料 は17年 生 の幹か ら,9月 の試料 は,別 の木 の枝か ら採取 した。採取後 リン酸緩衝 液

(PH7.0)に つ けて持 ち帰 り,形 成 層を含ん だr×t×1=1mm×3mm×3mmの 小 ブロ ッ ク

に トリミング し,グ ル タルアルデ ヒ ド固定後,そ の ままのもの と,さ らに3%過 マ ンガ ン酸 カ リ

ウム固定(2h処 理)し た ものをアル コールシ リーズで脱水後,LUFT法 に よ りエポ ン812に 包

埋 した。 この包 埋試料よ りガ ラスナイフで 薄切 片(1～3u)を 作 製,ヨ ウ素法(の)によ り,光 顕 観察

を した。透過電子顕 微鏡JEM-7観 察 においては,ダ イヤモ ン ドナイ フで超 薄切片 を作製,そ の
7)

ままの もの と,脱 包埋(今 井 らの方法)後,白 金パ ラジウムシヤ ドウイ ング した ものにつ いて行

った。

3.結 果 と 考 察

まず,コ ナ ラ属樹種(ア ベマキ,ク ヌギ,ミ ズ ナラ,コ ナラ,カ シ ワ,ウ バ メガシ,ア カガシ,

シ ラカシ)ゐ 道管内腔 側か らみたR-Vpitの 形 態観察 につ いて,次 に コナ ラの壁孔膜 の隆起 と

孔 口周辺の壁の肥厚の経過 について述べてい く。

3.1R-Vpitの 形 態および配列

総 ての樹種について,ま さ目試 片を用 いて道 管内腔 側か らの形 態を観察 し,さ らに板 目および

木 口試片を用 いて断面 の観察を行 な った。

春材 部道管におけるR-Vpitの 形 態 および配列 には,樹 種 によ って次の ような違 いが あった。

1.ア ベ マキ,ク ヌギ 通常軸方 向に長 い長楕 円形の壁孔 が,格 子状配列 を呈す る。 ただ し,

これ らの樹種で もR-Vpitは す べて この タイプを示 すのでは な く 円形 の ものが点列状配列 す

るもの もみ られる。Photo1.は アベマキの格 子状 配列 の例で ある。 またPhoto1.で 注 目され

るのは,1つ の 放射柔細胞 に対応す ると考え られ る壁孔 群が明瞭 に見 られ ることで ある。

2.ミ ズ ナ ラ,コ ナラ,カ シワ:円 形壁 孔が対列状,あ るいは,交 互状 に配列す る。Photo2.

は コナ ラの例で あるが,コ ナラは,変 異が大 きく階段状 ・格子状 配列の 出現 すること もある。 カ

シ ワはチmス が多 く十分 に観察で きなか ったが,ミ ズ ナラに酷似 する。

3.ウ バ メガシ:基 本 的には長楕 円形壁孔 が格子 状配列 を呈す るが,変 異 が大 き く斜 状,あ る

いは階段状を呈 す るこ ともある。Photo3.に み られ るよ うに形 態,配 列 ともに変化 に富んでい

る。

4.ア カ ガシ,シ ラカシ ー般 に長楕 円形壁孔 が顕 著な格 子状 配列 を呈 する。小径 の道管では

配列が乱れ円形集合 状に配列 することが多 い。Photo4.は,ア カ ガシの典型的格子状 配列の例

で ある。

道管内腔 側か らみたR-Vpitの 形 態 と配列は以上の通 りで あるが,こ れ らの観察で注 目され

たのは,孔 口周辺の形態 で,ア ベ マキ(Photo1.の 矢 印),ク ヌ ギ,ミ ズナ ラ,コ ナラ(Photo2.

の 矢 印),カ シ ワでは,壁 孔膜 が孔 口周辺部で盛 り上 った ドーナツ状の形態を示 した ことで ある。

板 目試 片および木 口試片 において断面を観 察す ると,放 射柔細胞側の孔 口が狭 くな って いて,し

か も道 管側 に押 し出 して いるのがみ られた(Photo5.)。 これ に対 して,ウ バ メガ シ,ア カガシ,

シ ラカシで は,道 管側の孔 口と放射柔 細胞 側の孔 口が,ほ ぼ等 しく一致 して いる。 ゆえに,コ ナ

ラ属樹種 は,壁 孔対の構造 に関 して,2つ の グループ,す なわ ち,放 射柔細胞側の孔 口より道 管

側 の孔 口の方が大 きいもの と,両 者が等 しい もの とがあ ると言 える。
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3.2コ ナラにおけるR-Vpitの 壁孔膜の隆起(protrusion)と 孔口周辺の壁の肥厚

前項でのべた,放 射柔細胞側の孔口が狭 く,か つ,押 し出している現象について,コ ナラを用

いてさらに,検 討を行なった。 すなわちコナラのR-Vpitの 発達経過を4月 から9月 まで時

期別に試料を採取 して調べるとともに,生 立木からの試料を取り出して後の乾燥法にも留意した。

Photo6.は,コ ナラの前年形成の孔圏道管を臨界点乾燥法を用いて道管内腔側からみたもので

ある。 これでは,臨 界点乾燥法によらないで,気 乾(Photo2.),あ るいは,ア セ トン置換後風

乾 したもので観察されたような ドーナツ状の形態はほとんどみ られなかった。 このことより,樹

木中では,壁 孔膜は道管側に膨れでている,す なわち隆起(protrusion)し てはいるが,ド ーナ

ツ状の形態は示 していなかったものと思われる。従ってPhoto2.に みられたような顕著な ドー

ナツ状の形態は,Photo6.の ように ドーム状に隆起 していた壁孔膜が試料作製時の乾燥によっ

て落ち込んだ,あ るいは,樹 木中で水分減少などで多少落ち込んでいたものが試料作製時の乾燥

によりさらに著 しく落 ち込んだのではないか と思われる。 しかしまた,ド ーナツ状の形態が生ず

るためには,放 射柔細胞側の孔 口が道管側の孔口よりかなり狭 く,か つ放射柔細胞側の孔口周辺

が道管側へ押 し出していなければならない。

上記のような壁孔膜の隆起(Protrusion)と 孔口周辺の壁の発達経過について以下にのべる。

4月26日(Photo7-1):壁 孔膜は平 らで隆起 していない。放射柔細胞側の孔口は道管側の孔

口より狭いが,柔 細胞側の孔口周辺の壁は壁孔膜と離れている。 このとき,ア セ トン置換後風乾

したものでもドーナツ状の形態はみられない。

5月9日:ま だ壁孔膜の大部分は平 らで隆起 していない。 しかし壁孔膜が多少緩んでいるよう

に見 られ,中 には隆起 しているものもみ られた。柔細胞側の孔 口周辺の壁はあまり変化がみ られ

ない。

5月30日(Photo7-2):隆 起 した壁孔膜が多 くみ られるようになる。 しかし放射柔細胞側の

孔 口周辺の壁はまだあまり変化がない。

6月11日(Photo7-3):全 体的に隆起した壁孔膜が多くなる。また放射柔細胞側の孔口周辺

の壁の肥厚が進んで壁孔膜 と接するようになる。 しかしドーナツ状の形態は依然としてほとんど

見 られなかった。

9月26日(Photo7-4):壁 孔膜の多 くは隆起している。また壁孔周辺の壁の肥厚は,壁孔膜 と

融合 したような形で押 し出しているようにみえる。そしてアセ トン置換後風乾 したものをSEM

で観察した際,初 めて ドーナツ状の形態が認め られた。

また,前 年形成の孔圏道管における壁孔膜は,こ の時期のものとほぼ変 らない。 しかし前年形

成孔圏道管のR-Vpitに は,チ ロースの発生したもの も認め られた。

以上の観察を,ま とめると,放 射柔細胞側の孔 口は4月 下旬においてすでに道管側の孔口より

は若干狭い。 しかしその孔口周辺の壁が壁孔膜 と接するようになるまで肥厚するのは6月 中旬で

あり,そ れがさらに肥厚 し,そ のうえ壁孔膜を押 し出すのは,夏 以降と考え られる。また,壁 孔

膜の隆起はそれより早 く5月 初旬において若干み られ,5月 下旬において多 く見 られるようにな

る。SEM観 察において ドーナツ状にみえたR-Vpitは,放 射柔細胞側の孔口周辺の壁が,

隆起 した膜を後ろか らさらに押 し出すように,も しくは支えるように肥厚し,そ してその隆起 し

た壁孔膜が乾燥などにより,放 射柔細胞側に落ち込んで生ずると考えられる。 この孔口周辺の壁

の肥厚を透過電顕により観察した結果を以下にのべる。

Photo8.は4月26日 採取の試料であるが,道 管に接 した放射柔細胞側の壁 を見 ると,高電子密

度ですでに木化 したと思われる壁(A)の 内側に低電子密度(未 木化と思われる)の 層(B)が



認め られる。 そ して また壁孔膜 の 内側に も1層(C)
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のが認 め られ る(過 マ ンガン酸 カ リウムの染色性 よ

り)Qと ころが,壁 孔膜 お よび壁孔膜 の放射柔 細胞

側をおお って いる層(C)は,依 然 として未木化 の

ままで ある。 そ して,こ の放射柔細胞の 内側 の 層

(B)は 孔 口周辺 に著 しく肥厚 してお り,壁 孔膜 を

押 し上げて いるようにみえ るもの もあった。 また こ

の層 は孔 口周辺のみな らず,放 射柔細胞 の道管側の

壁 においては全体 にか なり厚 く,そ の反対側および

放射柔細胞相互間の壁の 内腔側 において も変 異は あ

るが,か なりの厚 さをもっていた。 しか し放射柔 細

胞相 互聞の壁孔膜上 においては薄 く,原 形質連絡が この層を貫 いて通 って いるのが観察 された。

また,道 管に接 してい ない放射柔細胞 において も薄層ではあるが同様 と考 え られ る層が存在 して

いた。 模式図で示 すと,Fig.(A)の よ うになる。図 中の破線内Fig,(B)は,押 し 出しの著 し

い場合で,斜 線 および点 をうった部分は木化 してい ると考 え られる部分で ある。

以上よ り,コ ナラの孔圏部道管は早 く分化 を完了 し木化する(4月 下 旬)が,そ の頃,道 管に

接 した放 射柔細胞 において も,す で に壁 は木化 してい ることが認 め られ る(フ ロログ ルシン}s;m酸

反応 および過 マ ンガ ン酸 カ リウムの染色性よ り)。 その壁(放 射柔細胞)の 内側およびR-Vpit

の壁 孔膜 の内側に未木化の層が認め られ る。 そ して,こ の層がその後肥厚 し夏以降 になると孔 口

周辺で特 に肥厚 して,隆 起 して いた壁孔膜 を さらに押 し出すよ うに もしくは支え るよ うに発達 し,

木 化す る(し か しR-Vpitの 壁 孔膜 及びその蹄孔膜 の内側の層は木化 していない)。 そ して こ

の層が発達 した後,隆 起 した壁孔膜 が,乾 燥 などで放射柔細胞側へ落 ち込む時,R-Vpitは,

ドーナ ッ状の特異な形態 を示すこととなる。

道管 に接 した放射柔 細胞(contactraycells)の 特 異性は,チ ロースの形成およびprotective

1ayerの 存 在など多 く報 告 されて いる。protectivelayerに つ いては,ScHMIDがR-Vpitの 壁(の)

孔 膜 と壁孔周辺の放射柔細胞壁 の 一一部 をおお う"loose,vesiculatedtexture"な 層 を観察 し,そ

の層が隣接 してい る死 んだ道管要素か ら生 きて いる柔細胞 を保 護す るのであろ うと考 えたことか

ら発 してい る。 この報告におけるこの層 は低竃子密度で しか も,そ の厚 さは壁孔膜の厚 さと同 じ

くらいで壁孔 か ら遠 ざか るにつれて薄 くなるとされて いた。 その後MEYERとCBTEは,whit(の)e

oakに おいて,壁 孔膜 ⊥の薄い層と壁孔周辺の放射柔細胞壁の内側に厚 く堆 積 し,か つ木化 した

層 と観察 し,両 者を含 めてprotectivelayerと して いる(本 研究のphotos8,9やFig.(A)(B)

中 のC,Bに 対応 すると考 え られ る)。 これに対 して,CHAFEは,tremblingaspenに おいて,壁(ヨラ)

孔 膜 を裏 うちす るように堆 積す る層を観察 し,こ の層 がいわゆ るprotectivelayerで あ ろうと し

て いる。 そ して このprotectivelayerは,心 材 化す るまで木化 しないと報告 して いる。 以上の

よ うに,protectivelayerと 考 え られてい る層には,研 究者 によ って相違があ るよ うに思われ る。

photo8.に お いては,BとCは ともに未木化で あるが,photo9.に お いては,Bは 木 化 されて

お り,Cは 未 木化で ある。 また脱包埋 シャ ドウイ ングを してみると,Bに は は っきりと密なフ ィ
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ブ リルがみえ るが,C付 近 には まば らな フィブ リルが観察 され るだけで あった。

これ ら コナラにおけ るB,C両 層 は,MEYERとcaTEのwhiteoakに おけ るprotective

layerに ほ ぼ類似 してい る。よって この両層 をprotectivelayerと 呼 ぶ こ とにすれば,protective

jayerは(1>通 常 の二 次壁 と異 な り・R-Vpitの 壁 孔膜上 および柔細胞 間壁 孔対(R-Rpit)の 壁

孔膜上に も 存在す る,(2)1生 長 期間中で,R-Vpitの 壁 孔膜 の中央 部以外で は 木化 する,(3}

R-Vpitの 周 辺部において肥厚,木 化が著 しい,な どの特徴を持つ ことにな る。 しか し,..

pitの 壁 孔膜上 にあるこの層を貫 ぬいて原形質連絡 が通 って いることが観察 されたので,こ の層

が あることによっ て,こ の細胞 が 隣接 の放射柔細胞か ら隔離 され ることはない。 また,こ の層

がR-Vpitの 壁 孔膜 の 中央部で 未木化 のこと(R-Vpitの 壁 孔膜 も未木化)か ら,実 際 に

"protective"と いえ るか どうか も疑問 とな
って くる。9)

ま たSAuTERはcontactcellsの 道 管 へ の 糖 分 泌 の 研 究 か ら,contactcellsはtransfercells
8)

に近い機 能を持 って いるのでは ないか と考えてお り,CHAFEは,こ の考え とprotectivelayer

を 結 びつ け,protectivelayerは む しろ"protective"と い うよ り"transport"の 役 割を 果 し て

い るので はないか と考 えて いる。 もし,contactcellsが,"transport"の 役 割 を果 して いるとす

れば,物 質の移動は,木 化 された壁 や細胞質 中を通 るよりは未木化の層 を通 るほ うがよ り容易で

あろうと考 え られ るか ら,Bが 木 化 され るまでの間,B,C両 層 が物質移動の通路 とな って いた

か もしれない。 これ ら物質移動の問題や壁孔周辺におけ る顕著 な肥厚 につ いて,ま たprotective

layerの 構 造や機能な どにつ いての問題 は,今 後検討 を進めてい く。
8.10)

ま た,壁 孔 膜 の 隆 起(protrusion)は,チ ロ ー ス 形 成 の 初 期 と さ れ て い る が,こ れ に つ い て も

検 討 の 余 地 が あ る と 考 え ら れ る 。
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                           Summary 

Ray-vessel pit pairs of the Japanese Quercus wood were observed by a scanning electron
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microscope. After that, the protrusion of the pit membranes and cell wall thickening 
around the pit pairs were investigated using samples taken from living trees of the Q. 
serrata during the time period from April to September. 
1. In early wood vessels the shape and arrangement of R-V pits when viewed from vessel 
lumen were elongated elliptic, palisade-like arranged in (a) Q. variabilis and Q. acutissima, 
small circular, opposite to alternate in (b) Q. serrata and Q. monglica var. grosseserata, 
variable but mostly elongated elliptic, palisade-like arranged in (c) Q. phillyraeoides, and 
elongated, distinctly palisade-like arranged in (d) Q. acuta and Q. myrsinaefolia. 
2. Ray-vessel pit pairs of wood (a) and (b) had smaller pit apertures on the ray cell wall 
than on the vessel wall, but those of wood (c) and (d) had nearly the same aperture width 
on both walls. In the former wood a circular protrusion of the pit membrane occurred 
around the pit aperture of the vessel wall, havidg a doughnut-like appearance in the vessel 
side view (Photo 2). 
3. When wood samples taken from living trees of Q. serrata were investigated after 
fixation, alcohol series dehydration and crictical point drying, R-V pit membranes protruding 
toward vessel lumen appeared as circular domes. 
Their doughnut-like protrusions were considered to be formed due to a sinking back of 
the dome of the protruded membrane during the seasoning of the wood. 
4. A low electron dense layer (or protective layer) was observed on the lumen surface of 

the ray parenchyma cell. After summer, the layer was thickened and lignified especially 
where the wall tauched the adjacent vessel wall. Around the R-V pit pair the thickened 
and  lignified layer decreased the pit aperture width of the ray cell side and pushed the 

pit membrance into the vessel lumen. After May, protrusion of the membrane was 
observed. 

                       Explanation of photos 

Photo 1. Vessel side view of ray-vessel pitting of Q. variabilis, showing ellongated elliptic pits in a 
palisade-like arrangement. Note a group of pits which belong to an adjacent ray parencyma cell (the 
area encirceled). The arrow indicates a circular protrusion of the pit membrane. 

Photo 2. Q. serrata, showing elogated elliptic pits in an opposite to alternate arrangement. The arrow 
indicates a circular protrusion of the pit membrane. 

Photo 3. Q. phillyraeoides, showing elongated elliptic pits in a palisade-like arrangement. 

Photo 4. Q. acuta, showing elongated elliptic pits in a distinisadect palisade-like arrangement. 

Photo 5. Sectional view of a ray-vessel pit pair in Q.  mongolica var. grosseserata. Note smaller width 
of pit aperture of ray parenchyma cell than that of vessel. 

Photo 6. Ray-vessel pits of Q. serrata when the sample was dried in critical point drying method. Pit 
membranes protrudig into vessel lumen appeared as circular domes (cf. Photo  2.  ). 

Photo 7. Transverse section of ray-vessel pit pairs in Q. serrata. Note the changes in pit membranes 
and borders inside the ray parencyma cell. Samples were collected on (1) April 26, (2) May 30, (3) 
June 11 and (4) September 26. 

Photo 8. Trasverse section of a ray-vessel pit pair of Q. serrata in April (KNnO4 stained). A thin 
 layer of low electron density (B, C ; so-called protective alyer) was observed on the lumen surface of 

ray parrencyma cell. 

Photo 9. Trasverse section of a ray-vessel pit pair of Q. serrata in September. A : ordinary secondary 
wall,  B: thickend and lignified layer pushing the pit memberane into vessel lumen,  C: unlignified layer 
covering the pit membrane,  V  : vacuole.






