４－４　形成層之構造及發育

　　生長點之原始細胞不停的分裂，分裂後不久即分化成三種不同的初生分生組織（primary meristem），分別為原始表皮（protoderm）、基本分生組織（ground meristem）、及原始形成層（procambium）。
　　原始形成層為一群簇生的柔壁細胞形成之束狀單純組織，通常束狀之原始形成層在基本分生組織中多獨立（isolated）排列成環狀，如圖4－18所示，但雙子葉植物根中之原始形成層筒（procambium cylinder）。組成原始形成層之細胞為短棒狀，其縱斷面近似長方形，如圖4－19(A)所示，縱斷面不甚規則，近於卵形，較相鄰組織的細胞小，有明顯的細胞核，如圖4－19(B)所示，具旺盛的分裂機能，可不斷的反覆分裂，產生之細胞先分化成初生韌皮部（primary phloem），再分化成出生木質部（primary xylem），原始形成層仍存於兩者之間，此時三者之聚合體仍成束狀，稱初生為管束（primary vascular bundle），或稱初生維管組織（primary vascular ttissue），仍於基本組織中排成環狀，如圖4－20所示。
　　初生韌皮部因成熟時間之不同，分為早成韌皮部（protophloem）及晚成韌皮部（metaphloem），如圖4－21(A)、(B)所示，前者成熟之時間較其相鄰的組織早，後者成熟之時間較其相鄰的組織晚，兩者之間雖為連續的，但無明顯之界限。早成韌皮部之細胞多屬柔壁組織，故在成熟植物體中，常因其他組織的擠壓而失去原來之形態，甚至破壞或煙歿消失。初生木質部也因成熟時間之不同，分為早成木質部（protoxylem）及晚成木質部（metaxylem），如圖4－21(A)、(B)所示，前者成熟之時間較其相鄰的組織早，位於髓心附近，其組織的特徵為僅有管細胞及柔壁細胞，管細胞（tracheary element）之壁薄，具環紋加厚（annular thickening）及螺紋加厚（spiral thickening），如圖4－22所示；晚成木質部成熟之時間較其鄰近的組織晚，具髓心較遠，其特徵除具管細胞及柔壁細胞外尚有纖維，管細胞多具梯形加厚（scalariform thickening）、網狀加厚（reticular thickening）及重壁孔（bordered pit），如圖4－22所示。早成木質部與晚成木質部之間亦為連續的，也無明顯之界限，早成木質部之細胞雖然也常因其他組織的擠壓發生變形，但不如早成韌皮部嚴重。
　　多數雙子葉植物和裸子植物之原始形成層，在初生長（primary growth）完成後，即分化為維管行成層（vascular cambium）並不斷的分裂，形成後生永外組織，發育成後生體（secondary body）。多數單子葉植物之原始形成層，在初生長完成後，即不存在，亦不分化為形成層，故無後生組織，通常被認為初生植物體。
　　維管形成層（vascular cambium）又稱側向形成層（lateral cambium），或木材形成層（wood cambium），通常簡稱形成層（cambium），為一群具有分裂機能的細胞，此種細胞稱形成層原始細胞（cambium initial），屬於後生分生組織，由初生維管束內殘留之原始形成層（residual procambium），如圖4－23(A)所示，分化成之一群形成層原始細胞，稱束內形成層（fascicular cambium）如圖4－23(A)所示，由初生維管束間之基本分生組織的某些柔壁細胞分化成之ㄧ群形成層原始細胞，稱束間形成層（interfascicular cambium），如圖4－23(B)所示，因兩者不斷的發生垂周分裂，沿弦向伸長，終致彼此相連，在植物體中，由頂枝與側枝經樹幹到主根與側根，上下貫連呈圓筒狀，即習稱之形成層（cambium），其橫斷面為環狀，如圖4－23所示，又稱形成層輪（cambium ring）。形成層由束內形成層及束間形成層組織，形成之初期，多位於初生韌皮部和初生木質部之間，當其分裂後，則介於後生韌皮部與厚生木質部之間，由於形成層長期不斷的分裂，使樹木發生直徑生長（diameter growth），故裸子植物及雙子葉植物可以逐日長粗。
　　形成層為等高植物之重要組織，自1853年起，即有許多學者如Hartig(1853)、Sanio(1873)、Bailey(1920、1923、1930)、Bannan(1950、1951、1957)、Newman(1956)、Catesson(1964)、Wilson(1964、1966)、島地謙(1976)等對形成層之組織及其細胞分裂之情形進行調查，並發表專論。
　　Hartig(1853)認為形成層由兩層相鄰之原始細胞組成，一層產生韌皮部，另一層產生木質部。
　　Sanio(1873)認為形成層僅由一層原始細胞組成，原始細胞每分裂一次，產生兩個子細胞（daughter cell），其中之ㄧ仍發育為形成層原始細胞，成熟後再分裂；另一子細胞則分化為韌皮母細胞（phloem mother cell）或木質母細胞（xylem mother cell），此種母細胞在未發育為成熟韌皮部之前，常再分裂一次或數次，如圖4－24所示，亦可直接分化為成熟之韌皮細胞或成熟之木質細胞。就型態而言，形成層原始細胞與其衍生之韌皮母細胞及木質母細胞不易區別，甚難指出其正確位置，故將形成層原始細胞層、韌皮母細胞層、及木質母細胞層合稱為形成層帶（cambial zone 或譯為形成層區），如圖4－25所示，即習稱之形成層，可視為廣義之形成層；單列之形成層原始細胞層可視為狹義之形成層。
　　Barley(1923)認為形成層為一單層細胞，否則徑向的連續性不能長期存在。但Bannan(1957)研究針葉樹的形成層，發現偶爾有不連續之現象，唯此種情形極少。

　　Bannan(1962)認為針葉樹之形成層帶在休眠壯態時可能為五層，但通常為2～3層，如為三層時，中央為形成層原始細胞層，近韌皮部者為韌皮母細胞層，近木質部者為木質母細胞層，當休眠期過後，首先分裂者並非形成層原始細胞，而為木質母細胞，此種現象可能與水分供應及生長素有關。Bannan(1962)謂生長慢的樹木，其形成層帶有6～8層細胞寬，生長快的有12～40層細胞寬，差異之大，令人驚訝。
　　Catesson(1964)懷疑形成層為一層的說法，並認為形成層帶的全部同性質的部份，均具原始細胞之性質，當形成層活動時，形成層帶由多層細胞組成，故帶幅較寬；當休眠時其形成層帶僅有少數曾細胞，故帶幅較窄。
　　島地謙(1979)謂形成層之寬度因季節及生育狀態而異，如生長在東京附近之日本赤松(Pinus densiflora Sieb. et zucc.)其韌皮母細胞在一年四季中通常為0～2層；木質母細胞在休眠其為2～5層，在四月下旬至五月上旬分裂活動最盛期則高達10～15層，故形成帶之寬度變異很大，在休眠期僅五層細胞，如圖4－26(A)所示；在活動期高達十餘層細胞，如圖4－26(B)所示。
　　總之，現多認為形成層為單層細胞，韌皮母細胞及木質母細胞為多層細胞，唯韌皮母細胞及木質母細胞之層數因季節、生長力、平周分裂之周期等因素而異，故形成層帶之層數亦有多少之不同。
　　Wilson et al.(1966)以不同之名詞或術語說明由形成層原始細胞分裂到成熟韌皮部及成熟木質部之變化及過程，如下表所示。
表４－７　形成層與成熟韌皮部及成熟木質部間之變化
	成熟的韌皮部(mature phloem)*

	分化中的韌皮部

(differentiating phloem)
	成熟中的韌皮部
(maturing phloem)**

	
	徑向擴大中的韌皮部
(radially enlarging phlorm)***

	
	分裂中的韌皮母細胞
(dividing phloem mother cell)#

	形成層
(cambium)
	分裂中的形成層原始細胞

(dividing phloem mother cell)#

	分化中的木質部
(differentiating xylem)
	分裂中的木質母細胞
(dividing xylem mother cell)#

	
	徑向擴大中的木質部
(radially enlarging xylem)***

	
	成熟中的木質部
(maturing xylem)**


成熟的木質部(mature xylem)*
*成熟(mature)即細胞的變化已達到一定特化程度和生理上的穩定。

**成熟中(maturing)指細胞開始逐漸形成各種類型和功能。

***擴大中(enlarging)細胞不再分裂僅發生增大。

#分裂中(dividing)是以平周分裂為主的徑向累積，在後期輔以垂周分裂使莖的周長增加。
　　構成形成層之紡錘形原始細胞（cambial initial），屬柔壁組織，其形態及構造與生長點者不同，如細胞核小，液胞大（高度液胞化），弦向壁較薄，徑向壁較厚，為其最明顯之特徵。形成層原始細胞因形態擊機能之不同分為紡錘形原始細胞及射線原始細胞。

　　(二)紡錘形原始細胞：

　　　形成層之紡錘形原始細胞（fusiform initial）為軸系細胞，狀似扁平的細長紡錘體，兩端尖削，中間粗厚，弦向寬、徑向窄、長為寬之數十倍或更多倍，因樹木之種類而不同，概言之，針葉樹者差異大，其弦向長約30μ，縱向長約為弦向長之100～300倍，闊葉樹者差異小，其弦向長約10～15μ，縱向長約為弦向長之10～60倍，Dodd(1948)觀察蘇格蘭松（歐洲赤松scotch pine：Pinus sylvestris Linn.）之紡錘原始細胞平均有十八個面（facet），其它樹木者亦多與其相似，為通常均認為紡錘形原始細胞為細長之六面體或八面體，如圖4－27所示為Brown(1949)所繪闊葉樹層生形成層之紡錘形原始細胞的模式圖，其徑斷面為規律的較寬之長六邊形，弦斷面為規律的較窄之長六邊形，橫斷面為矩形。針葉樹及闊葉樹非層生形成層之紡錘形原始細胞的徑斷面多為規律之長條狀四邊形，弦斷面為不規則的兩端漸尖之長條狀六邊形，如圖4－35所示，橫斷面略呈矩形，如圖4－28所示。概言之，紡錘形原始細胞之弦向壁薄，徑向壁不但厚，而且有初生壁孔區(primary pit field)，其長度變異很大，因樹種、樹齡而不同，茲分述於下。
　　　⑴樹種：

　　　　形成層紡錘形原始細胞之長度因樹種而不同，概言之，針葉樹者較長，闊葉樹材者較短，但不具導管之闊葉樹者例外，其長度與針葉樹者相似，如表4－8所示，在闊葉樹中，非層生形成層(nonstoried cambium)之紡錘形原始細胞較長，層生形成層(storied cambium)者較短，如圖4－8所示。Bailey(1920)測得10種針葉樹材之紡錘形原始細胞平均長度約4,000μ，其中以長葉世界爺(Sequoia sempervirens Endl.)者為最長，約8,700μ；所測20種具非層生形成層之闊葉樹的紡錘形原始細胞平均長度600～1,260μ；所測10種具層生形成層之闊葉樹的紡錘形原始細胞平均長度僅300μ。
　　　⑵樹齡：

　　　　形成層原始細胞之大小不但因樹種而異，並受樹齡之影響，概言之，同一樹種之幼齡樹，因發育尚未成熟，故其紡錘形原始細胞之長度較短，壯齡樹因發育成熟，故其紡錘形原始細胞較長，當樹木達到成熟年齡(30～60年)後，即無大之變異，其增大之情形，針葉樹通常為100～400％，闊葉樹一般為50％，最大不超過100％。Bailey(1920)測得針葉樹、進化程度低之闊葉樹、及進化程度高之闊葉樹，其紡錘形原始細胞及其產生之管胞、纖維、導管等之長度與樹齡之關係如圖4－29所示。Bailey(1923)調查一年生東部白松之紡錘形原始細胞，其平均長度約70μ，平均直徑約16μ；六十年生者平均長度約4,000μ，平均直徑約42μ，五十九年間長度增加57倍，直徑增加2.6倍。
　　　形成層之紡錘形原始細胞為後生組織的始源，其分裂之方式雖有多種，如圖4－30所示，但依分裂面形成之情形，可歸納為平周分裂及垂周分裂兩類。
　　　⑴平周分裂：

　　　　平周分裂(periclinal division)或稱弦向分裂(tangential division)，如圖4－31所示，概言之，紡錘形原始細胞沿弦向縱列為兩個子細胞，因縱裂面與形成層平行，故新形成之細胞彼此成徑向排列，全列之細胞不論木質部者，或韌皮部者，均屬同一原始細胞之後裔，而且排列整齊，如圖4－32所示。紡錘形原始細胞發生平周分裂之情形與季節有密切的關係，Shimaji ＆ Nagatsuka(1971)求得日本冷杉(Abies firma Sieb. et Zucc.)紡錘形原始細胞平周分裂之頻度及細胞增加數量與季節之相關性如圖4－33所示。因韌皮母細胞及木質母細胞之分裂方式以平周分列為主，故由於平周分裂之結果，新木質部及新韌皮部不斷的增加，使樹木逐漸長粗。
　　　⑵垂周分裂：
　　　　垂周分裂(anticlinal division)或稱徑向分裂(radial division)，概言之，即紡錘形原始細胞沿徑向，或徹傾斜之徑向，縱裂為兩個性質相同的子細胞，因縱裂面與形成層垂直，或近似垂直，故新形成之細胞彼此成弦向排列，由於垂周分裂之結果，使原始細胞之數量不斷的增加，故形成層之周長可日益增大。垂周分裂之變化多，分裂之方式不但影響原始細胞之形態和大小，而且影響形成層及木材之構造，茲分述於下。
　　　　①偽橫向分裂：

　　　　　體積較長的原始細胞分裂時，先形成傾斜的徑向壁，繼而不斷的伸長發育為兩個子細胞，此種分裂方式稱為偽橫向分裂(pseudotransverse division)。在其伸長過程中，兩端不斷的發生侵入生長(apical intrusive growth)，如圖4－34所示，直到子細胞之長度與其母細胞相當或略長而停止，故彼此交錯，相嵌排列，於弦斷面呈極明顯的參差不齊現象，此種分裂形成之原始細胞群，稱非層生形成層(non-storied cambium、non-stratified cambium)圖4－35所示，銀杏(Ginkgo biliba Linn.)、華山松(Pinus armandi Franch.)、鵝掌楸(Liriodendron chinense Linn.)、柚木(Tevtona grandis Linn.f.)等均具層生形成層。所謂入侵生長(intrusive growth)乃細胞在成長過程中，因生長速度或方式不同，使相鄰細胞壁之接觸面發生改變的生長現象，侵入生長發育成之細胞，其尖端有時為分歧狀，如3－35中之Ｂ所示；反之，細胞在成長過程中，如生長速度及方式相同，相鄰細胞壁之接觸面無變化之生長現象稱協調生長(coordinated growth)。
　　　因偽橫向分裂之結果，使形成層弦向之紡錘形原始細胞數量(徑向列)增多，圖4－36為日本赤松(Pinus densiflora sieb. et Zucc.)之紡錘形原始細胞偽橫向分裂之橫斷面圖。
　　　由非層生形成層產生之木材稱分層生材(non-storied wood、non-stratified wood)，如圖4－37所示，就植物演化史而言，非層生形成層及非層生材均屬原始型，針葉樹及大部分闊葉樹具此種形成層。Bannan(1966)認為紡錘形原始細胞發生偽橫向分裂為螺文木理及交錯木理形成之一種原因，如長期進行單向偽橫向分裂，即形成螺紋木理；如週期性進行兩反方向偽橫向分裂，即形成交錯木理。
　　　　②側旁分裂：
　　　　　某些體積較長之原始細胞分裂時，先於母細胞之側，產生縱向的弧形分裂面，形成兩個大小不同的子細胞，此種分裂方式稱側旁分裂(lateral division)。在伸長過程中，雖然大者之長度增加，小者之長度增加多，但成熟後兩者之大小仍微有差異，如圖4－38所示。據Bannan(1957,1967)調查針葉樹之形成層原始細胞，發生側旁分裂者極少，僅佔垂周分裂的百分之ㄧ。
　　　　③徑向縱裂：
　　　　　體積較短的原始細胞，分裂時，常先沿徑向縱裂為兩個大小相似的子細胞，彼此互相平行排列，此種分裂方式稱徑向縱裂(radial-longitudinal division)。在其發育過程中，長度變化極少，僅弦向直徑逐漸增大，至成熟而終止，如圖4－39所示。在弦斷面上，原始細胞長短相似，排列整齊，尖端幾乎在同一橫線上，形成水平列（horizontal tier），層層相疊，毫無紊亂之現象，由此種分裂形成之紡錘形原始細胞群稱層生形成層（storied cambium、stratified cambium）如圖4－40所示，花櫚木（Ormosia henryi Prain）、蜆木（burretiodendron hsienmu chun et How）、癒瘡木（Guaiacum offiainal Linn.）等均具層生形成層，表4－9所列各科屬之樹木多具層生形成層。
表3－9　具放射孔材之科屬

　　層生形成層之紡錘形原始細胞的長度較非層生形成層者短，如表4－8所示，也不像非層生形成層者隨樹齡之增加而增長，故長度之變異極少。由層生形成層產生之木材，多為層疊構造，故稱層生材（storied wood、stratified wood），如圖4－41所示。因層生材之縱向柔壁細胞、射線、甚至導管細胞均為層狀排列，故在木材之弦斷面上形成微細的橫紋，通常稱為漣漪紋（漣漪痕ripple mark），同一樹種者，其間距無大變異，有些樹種之漣漪紋特別明顯，以肉眼即可看到，有些樹種之漣漪紋不明顯，非放大鏡才能看到。就植物演化史言，紡錘形原始細胞之長度有逐日縮短及趨向層疊構造之現象，故層生形成層及層生材被認為屬於進化型。熱帶及亞熱帶之闊葉樹，如蝶形花科（Papilionaceae）、田麻科（Tiliaceae）、梧桐科（Sterculiaceae）、楝科（Meliaceae）、紫葳科（Bianoniaceae）之樹木多具層生形成層，木材多具明顯之漣漪紋，溫帶闊葉樹具層形成層者較少，僅下列數屬。
　　　　　蘇木科（Caesalpiniaceae）
　　　　　　紫荊屬（Cercis）

　　　　　蝶形花科（Papilionaceae）

　　　　　　黃檀屬（Dalbergia）

　　　　　　紅豆屬（Ormosia）

　　　　　　水黃皮屬（Pongamia）

　　　　　田麻科（椴樹科Tiliaceae）

　　　　　　椴樹屬（Tilia）

　　　　　七葉樹科（Hippocastanaceae）

　　　　　　七葉樹屬（Aesculus）

　　　　　柿樹科（Ebenaceae）

　　　　　　柿樹屬（Diospyros）

　　雖然通常將形成層分為層生形成層與非層生形成層，但也有中間型，Krawcayszyn（1977）謂歐洲白臘樹（European-ash：Fraxinus excelsior Linn.）之形成層介於層生形成層與非層生形成層之間，為一中間型。
　　　　④橫向分裂：
　　　　　紡錘形原始細胞分裂時產生水平分裂面，形成縱向排列之細胞群，此種分裂方式稱橫向分裂（transverse division）、或水平垂周分裂（horizontal anticlinal division）。Bannan（1950、1951a、b）認為針葉樹之射線原始細胞幾乎全由紡錘形原始細胞發生橫向分裂形成。
　　紡錘形原始細胞經分裂及分化後，即發育成下列各種細胞。

　　　⑴紡錘形原始細胞

　　　⑵射線原始細胞
　　　⑶後生木質部之各種縱向細胞
　　　⑷後生韌皮部之各種縱向細胞

　　(二)射線原始細胞：
　　　形成層之射線原始細胞（ray initial）屬徑系細胞，其形態為短稜柱狀（prismatid）或圓幣狀（coin-shaped），如圖3－42所示，體積變異少，大小相似，其徑斷面為方形，弦斷面為多角形或圓形，變化較大，唯寬度與鄰近之紡錘形原始細胞相當或略窄。但Wodzicki ＆ Brown（1973a）謂松科（Pinaceae）射線原始細胞之體積及形態常有變化，可分為兩型，一為邊緣射線原始細胞（marginal ray initial），其徑向長等於或略小於軸向長，另一為射線內的原始細胞，為徑向長的射線原始細胞。
　　射線原始細胞幾乎全由紡錘形原始細胞分裂、分化、變形而成，Barghoorn（1940、1941）認為射線原始細胞由紡錘形原始細胞徹向分裂產生之短原始細胞發育形成，如圖4－43(a)、(b)所示；或由紡錘形原始細胞之端部分裂發育而成，如圖4－43(c)、(d)所示。Bannan（1955、1957）認為紡錘形原始細胞發生偽橫向分裂產生之短原始細胞可發育成一個或多個射線原始細胞，如圖4－43(e)、(f)所示，或已存在之射線原始細胞分裂成新的原始細胞。
　　射線原始細胞發育成熟後，亦具有分裂之機能，其分裂之方式，可分為垂周分裂、平周分裂、及橫向分裂。
　　　⑴平周分裂：

　　　　平周分裂（periclinal division）之次數多，每次分裂產生的兩個子細胞，其中的一個細胞承襲母細胞之特性，仍發育為射線原始細胞，或木質射線母細胞及韌皮射線母細胞，三者組成形成層射線（cambial ray）。另一子細胞可直接分化為木質射線細胞，或先分化為木質射線母細胞，再分裂成木質射線細胞，形成木質射線（wood ray、xylem ray）；亦可直接分化為韌皮射線細胞，或先分化為韌皮射線母細胞，再分裂為韌皮射線細胞，形成韌皮射線（phloem ray）。因同一列之木質射線與韌皮射線均由同一射線原始細胞行平周分裂產生，故射線原始細胞經不斷之平周分裂後，可使射線逐漸增長。渡邊治人（19  ）謂分生的射線細胞伸長量受射線原始細胞之速度控制，分裂快時伸長量短，分裂慢時伸長量短。
　　　⑵垂周分裂：

　　　　垂周分裂（anticlinal division）產生之子細胞均發育為射線原始細胞，不但使射線之寬度增加，也使形成層增長，唯射線原始細胞之垂周分裂受樹種之影響，概言之，針葉樹者分裂次數少，甚至不發生分裂，故針葉樹之射線窄，而且多為單列。闊葉樹者有些分裂次數少，有些分裂次數不但多，而且變化大，故闊葉樹之射線寬度變異大。當樹幹長粗時，形成層內的射線原始細胞團間的距離增大，使在適當間距內之紡錘形原始細胞發生異常分裂，經分化形成的射線原始細胞，繼而分裂形成新射線，此種射線稱次生射線（secondary ray）。
　　　⑶橫向分裂：
　　　　射線原始細胞發生橫向分裂後，產生新細胞，可使形成射線之高度（弦切面射線之長）增加，如再行平周分裂時，即可產生較高之射線。
　　　當樹木逐日長高長粗時，其形成層即被迫向外移動，同時發生周長增加之現象，其原因如下。

　　(一)紡錘形原始細胞之弦向寬度或直徑增加。

　　(二)紡錘形原始細胞之長度增加。

　　(三)紡錘形原始細胞之數量增加。

　　(四)射線原始細胞之寬度或直徑增加。

　　(五)射線原始細胞之數量增加。

　　　Bailey（1923）調查一年生東部白松（Pinus strobus Linn.）之莖橫斷面共有形成層紡錘形原始細胞724個，平均長度為870μ，平均直徑為16μ，射線原始細胞共70個，平均直徑為14μ；六十年生東部白松橫斷面共有紡錘形原始細胞約23,100個，平均長度為4,000μ，平均直徑為42μ，射線原始細胞共8,796個，平均直徑為17μ。
　　在同一棵樹幹中，形成層的年齡因其所在樹幹部位之不同而異，概言之，從樹根到樹梢逐漸降低，在樹根與樹幹之交界處，形成層之年齡恰與樹齡相同樹幹任一橫斷面之形成層的年齡也與該處之年輪數相同。
