
マツ枯れを巡る生物学＊

黒田宏之榊

　マツ枯れにっいての総説や単行本はかなりの数が発行されているト3〕．ここでは対線虫病と関連す

る現象を，これまでの解説とは異なる切り口で考えてみたい．しかし，公開講演という性格上，広い

話題を対象としたため，最近の裸子植物の遺伝子情報に関しては深く触れることができなかった．

1．マツのストレス応答が人類の地域経済発展に寄与してきた

　約300年前の江戸時代の儒学者，熊沢蕃山といえば，今日，森林を蘇らせた先駆者として評価さ

れている．蕃山は，岡山周辺の禿げ山に藩の費用で植林や砂防工事を行い，藩内にマツを植えるよう

指導した．しかし，官学であった朱子学と対立した彼は，中央幕府の政策とも対立し，安易に海岸や

山に生育が早くて栽培が容易なアカマツを植林することを批判している、この例のように，日本では

マツ林は，海岸の防風林や荒れ地の砂防林など保安林，寺社や庭園の景観，マツタケ山，薪炭林など

環境保全と関連したイメージが先行しがちである．しかし，マツ属は，裸子植物の中では最も種の数

が多く，100種類を超える樹種が，赤道を含む汎北半球に天然分布している．また，南半球でも，真

っ直ぐ，よく成長するラジアータマツ（戸∂舳亡∂）のような樹種が，構造用材や合板生産のために大

規模に人工植林されてきた．したがって，古来より，マツ材をはじめ，マツの樹皮タンニン，樹脂（マ

ツヤニ），マツタケなど生産は，世界各地の地域経済発展に重要な役割を果たしてきた．これらの生産

は，20世紀末には，ほかの天然資源と同じく，乱伐や石油化学製品に押されて衰退したかに見える．

しかし，21世紀に入って，マツをはじめとする遺伝子情報が利用できるようになり，新たなビジネス

チャンスが生まれる兆しも見える．

　マツヤニ由来の成分を塗布した製品は覆水性に優れる．このため，マツヤニは英米海軍御用達の必

需晶として，石油化学製品が発達するまで重用されていた4）．ロジンは，マツヤニを水蒸気蒸留し，

揮発成分を除いた褐色ガラス様の物質である．ジテルペン樹脂酸を主体とする混合物で，欧米では主

としてパルプ製造時の廃液から副産物として生産される．製紙用サイズ剤，印刷インキ，塗料，接着

剤以外に，弦楽器の弓への塗布，ガム，香料，薬剤などにも使用されている、財務省の輸入統計によ

れば，我が国のロジン市場規模は減少傾向にあるものの，年間約40億円規模で，輸入量の9割以上

は中国製晶である．このマツヤニ生産に用いられているマツは，スラッシュマツ（〃〃∫θ〃ゴ。”ゴ），

馬尾松（タイワンアカマツ，〃〃∫m∬o〃∂〃），雲南松（〃〃8〃η刀mθη∫ゴ5）などがある．近年では，

フランス海岸松（”〃8ρゴ〃∫亡θr）やラジアータマツの樹皮から得られるプロシアニシン誘導体の抗

酸化能力が着目され，化粧晶やサプリメント原料としての利用に関心が注がれている．

　マツヤニやタンニン成分は，元来進化の過程でマツが獲得した防御物質と考えられる．マツヤニ生

産では，幹に，切る・叩くなどの傷害ストレス，酸などの薬品ストレス，温熱ストレスを与え，マツ

の防御反応を起こさせることで生産量を高める工夫がなされてきた　タンニン生産についても，後で

触れるように種々のストレスで含有量や成分が変化する．ストレスの与え方には，植物ホルモン投与

などを含め多くの特許や研究があるが，中にはパラコート処理のように，現在では使用が禁止されて

いる人体に有害な薬剤処理もあった．マツヤニなどの生産量を増やすために用いられる薬剤は，製晶

中に混入する可能性がある．また，酸化が進んだマツヤニ成分は人によってはアレルギー反応を起こ
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すこともある．したがって，これらの製品取扱いの安全性に関しては無関心であってはいけない．い

ずれにしても，人類は古くからマツのストレス応答と付き合ってきたのである．

　先の蕃山は，「アカマツの露は樹下に生える作物や草に有害である」と述べたとされる．この記述

は，マツの成分が生理学的な影響を及ぼす例として興味深い．マツでは，これとは別の生理学的影響

も報告されている．たとえば，昆虫の誘引活性，抗カビ活性，殺線虫活性，弱い性ホルモン様活性や，

人によっては接触皮膚炎やアレルギーを引き起こす化合物の存在が知られている5）．もっとも，この

ような生理活性は，マツに限らず多くの植物に多かれ少なかれ存在し，マツが特に問題となっている

訳ではない．マツは古来人類と共存してきた樹木で，ヒトに対しての有害成分のレベルは一般に低い

と考えられている．例外としては，北米のマツ属のいくつかの樹種では，その針葉を食べた妊娠中の

放牧牛が早産や流産をするという事例が古くから知られており，その原因化合物も特定されている．

　40年ほど前までは，北海道を除いて，どこにでもあった海岸線のクロマツや，マツタケ山のアカ

マツは，開発や対線虫病で激減してしまった．マツ枯れ被害の特徴は，病気が非常に強力で，伝染性

の流行病的な枯れ方をすることである．この特徴は，典型的な外来性の病原生物の病徴と一致する、

事実，病原体とされるマツノザイセンチュウ（対線虫）は，アメリカから20世紀初頭に我が国に入

ってきた外来線虫である．単離した対線虫をマツに接種すると，自然界の松枯れと同じ症状を呈して

マツは枯れる．また，対線虫は，我が国に生息していたマツノマダラカミキリ（カミキリ）に乗って

移動できるために，松枯れの被害が拡大した．我が国では，ロジン輸入と松枯れ防除関連の薬剤使用

だけで，少なくとも年間工00億円を超える経費が動くと推定される．これにマツ材の輸入やマツタケ

輸入が加わると，マツの関連産業は，我が国だけでも，それなりの経済規模を持つことになる．マツ

枯れのような病害が国境を越えて広がると，木材生産，ロジン生産，マツタケ生産，サプリメント生

産などの各国の地域経済に深刻な影響が出る．さらに，急激なマツ林の枯損は，地域環境バランスの

変調につながる危険性が高い．

2．マツ材の樹脂道ネットワークを対線虫がゆく

　対線虫は，培地上で1時間に2㎝程度，実際の樹幹内では一日に50㎝以上移動できると言わ

れる．対線虫の胴回りは，約0，03㎜，体長は1㎜前後である．口針を持っており，細胞内容物を

吸うことはできるが，物理的に細胞を食い破って素早い移動をすることはむずかしい．このような生

物が，若いシュートから侵入した後，マツ全体に広がるための移動通路はどこに存在するのだろう？

　仮道管は，細胞の死後，細胞内容物が無くなり壁だけが残った細胞である．水，ミネラル，ホルモ

ン等を木部の内部や樹冠へと運搬するパイプとして働いている6〕．仮道管のうち，軸方向のものは，

長さが2－3㎜程度，太さは0103㎜程度で，木部体積の96％前後を占める（図1a，b）．これらの

細胞は，水を運ぶパイプとしての役割だけでなく，物理的な強度を木の大きなからだに付与している．

仮道管の細胞壁には複数の弁付きの孔（有縁壁孔）が開いている．この弁は樹液のpH変化に連動し

て，逆止弁として働くと考えられている、この細胞のバイブの太さは，対線虫の胴回りほどの大きさ

で，細胞壁の孔に対線虫が頭を入れることはできても，通路として利用することはむずかしい．軸方

向の仮道管以外に，マツ属には放射方向に並ぶ放射仮道管が存在する．この細胞群は組織学的にマツ

属であることを判定するときの重要な指標となるが，対線虫の通り道としてはやはり小さすぎる．

　マツ属のシュートや樹幹には，隣り合った柔細胞が分化中に剥がれてできた細胞間隙が存在する．

この円筒状の空間は樹脂道（細胞間道）と呼ばれており，木部体積の1％前後を占める．日本産のマ

ツの木口面では，その直径は0．1－0．2㎜である（図1b）．この空間の樹体内での連続性は検証され

ていないが，教科書的には「かなりの長さ」とか「長さ不定」と記載されている．樹脂道には樹脂が

貯まるとよく言われるが，マツが健全な状態では，一般にこの空間が樹脂で満たされることはない．

胴回りが約0．03m程度の対線虫は，この細胞間隙をおもな通り道として利用する．組織学的に見る

と，対線虫が通ることのできるマツのシュートや幹の空間は樹脂道しか考えられない．対線虫は，枝
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先から侵入して，やがてマツの全身に広がることから，この樹脂道のネットワークは，シュートから

幹を経由して根までマツの全身にはり巡らされていると想像される．

　樹脂道の直径は，マツの対線虫に対する抵抗性に関連する要因の1つと考えられている．また，

対線虫に対する別の組織学的な抵抗性要因として，枝の付け根の構造が関係している例が報告されて

いる．少し詳しくこの樹脂道ネットワークについて見てみよう．若い伸長中のシュート（一次組織）

では，師部側の皮層と一次木部の両方に樹脂道が存在する．成熟した二次組織では，皮層が脱落して

存在しないので対線虫の軸方向の通路は師部には存在せず，木部に限られると考えられている．樹脂

道の周りは，エピセリウム細胞と呼ばれる柔細胞で囲まれている．この柔細胞は，いわゆるマツヤニ

の分泌細胞である．心材に大量の樹脂を蓄積する熱帯産のカリビアマツ（戸。∂〃加θ∂）などには，樹

脂道周辺にさらに特殊なストランド細胞（樹脂細胞）が発達している．枝の付け根では，樹脂道が複

雑に交錯しており，枝から幹への対線虫通過が困難な組織構造となっている．事実，例外もあるが，

枚数の多い家系で対線虫に対する抵抗性が高いことが報告されている7〕．

　対線虫の通路沿いである樹脂道内の空間はエピセリウム細胞で囲まれている．感染初期には，対線

虫はこれらの柔細胞に口針を刺して，養分を摂取していると考えられる．マツ属のエピセリウム細胞

は細胞壁が他の針葉樹に比べ薄く切片作成時に壊れやすい．このような細胞壁の性質は，対線虫が細

胞に口針を突き刺す場合，有利に働くだろう．したがって，対線虫はエピセリウム細胞を破壊すると

考えられているが，対線虫の通過跡が，エピセリウム細胞の破壊跡として簡単に追跡できる訳ではな

い．また，エピセリウム細胞の内容物が化学的に分析された例を見つけることはできなかった．対線

虫に対する抵抗性を考えた場合，このような細胞の細胞壁が厚くなる，あるいは，この細胞が対線虫

に対する防御物質を産生するなどによって，その個体の対線虫に対する抵抗性は高まると予想される．

㎜川

図1：正常なアカマツ木部組織断面の光学顕微鏡増

a．接線面切片像（線の長さはO．2m），b．木口面切片像（倍率はa．に同じ，矢印は樹脂道），c．放
射面切片像（線の長さは0．05㎜，放射柔細胞には油脂粒の貯蔵がみられる）

3マツ材中で20年以上生き続ける細胞の営み

　放射柔細胞は，先に述べた樹脂道やエピセリウム細胞とともに，対線虫に対する抵抗性を考えるう

えで重要なマツの要素である．この柔細胞は，木材中の体積の約2～3％を占めている．クロマツよ

りアカマツの放射柔細胞の割合が高いとされるが，この存在割合と対線虫抵抗性との関連は研究され

ていない．形成層から20年以上経過した年輪でも，この細胞には核や細胞内容物が観察され，長年

月にわたり生き続けることができる13〕．マツの放射方向の柔組織は，先に述べた樹脂道ネットワーク
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と隣接箇所を持つ．たとえば，放射柔組織のいくつかは，その中央部に水平方向の樹脂道が存在する．

この放射方向の樹脂道を利用して，対線虫は師部・木部間を移動する．また，軸方向柔細胞が放射柔

細胞と交わる場所も存在する．このような場では，直接・間接に放射柔細胞が対線虫の影響を受ける

可能性が高い．現に，放射柔細胞もまた，対線虫接種によって大きな変化の観察される細胞である．

　正常な放射柔細胞には，顕微鏡観察で澱粉粒や中性の脂溶性成分が存在する（図1c）．辺材の脂溶

性成分の分析結果では，中性の脂溶性物質に相当する成分としてトリアシルグリセロールや，ホスホ

グリセリド，ステロ』ルなどが検出できる．これらのうち，顕微鏡下で観察される脂溶性物質の主な

実体は，乾燥辺材重量当たり1．6－5．1％存在するトリアシルグリセロールであり，後の2者は細胞膜

成分と推定される8）．この分析値は，マツが“FAT　TREE”と呼ばれることを化学的に裏づける．動物

では，このような中性脂質が細胞質中に油滴として存在し，ミトコンドリアヘエネルギーを供給して

いることがよく知られている．おそらく，マツも動物同様に，これらの油滴やデンプン粒がエネルギ

ー源となるのであろう．一方，このような成分は，対線虫の餌となる可能性が高い．

　夏の終わりから秋にかけて，老化した柔細胞は死ぬ．この時に辺材と心材の移行部では仮道管中か

ら水が追い出される．この部分は，マツではそれほど顕著でないが，木部水分含量の高いスギでは顕

著な「白線帯」として明瞭に観察される．このような水が追い出される時期以降，マツの柔細胞は，

殺線虫物質（ピノシルビン誘導体）9）や抗菌物質（ピノセソブリン誘導体）などのフェノール性二次

代謝産物を産生するm）．マツ属心材成分中の主要なフラボノイドは，フラバノン，ブラバノノール，

フラボンのように，必ずC環にカルボニル基が存在する．一方，フラボノイドC環4位のカルボニル

基が一CH。一基まで還元されると，反応性が高くなり，分子間で結合して高分子化する．いわゆるタン

ニンの生成である．これらの成分は樹皮に豊富に存在するが，針葉樹辺材での報告例を見つけること

は難しい．ダグラスファー（戸8θα∂oCα胴〃θ〃ゴθ8ゴゴ）の乾燥辺材では，乾燥重量当たり最大で0．03％

前後のタンニンが含まれることが化学的に証明されている11）．検出されたタンニンは，恐らく木材の

伐採後の乾燥中に生成したと考えられる．一方，同じ木材試料中の心材部にはタンニンが検出できな

かった．言い換えると，針葉樹の心材化では，生合成経路の上流に位置するフェノール性化合物のみ

が生成し，それより下流に存在するタンニン生合成系はほとんど働いていないと考えられる．

4．対線虫はどのようにしてマツを枯らすのか？

　対線虫病に関連する化学成分の研究は，細胞毒素のスクリーニングという戦略で研究が進められた

例がかなりある、また，対線虫に寄生する細菌の毒素が対線虫病や対線虫の分泌酵素が細胞を殺すと

いう報告もある．一般に，細胞の死が植物個体の死に結びついているという議論は広くなされている

し，対線虫病にも当てはまる部分がないとは言い切れない．しかし，マツのように大きなからだをも

つ樹木の場合は，細胞死羅個体死という議論は成り立ちにくい．現に，分化中の木部や心材化では木

部の多くの細胞が死に絶えるけれども，個体の生命は維持されている．草本植物は，環境の悪化を種

子形成の間隔を短くして世代交代させることで乗り越える．これに対して樹木は，環境悪化に対抗し

て，木部や師部などの組織や時に器官の一部を切り捨ながらも個体全体は生き長らえさせる能力を備

えている三5－1ア）．細胞が死んでも個体が生き残るという特徴は長年月を生き抜くために都合がよい．細

胞の死が個体の死と直接結びつきにくいのなら，どのようにして対線虫はマツを枯らすのだろうか？

次に，細胞死とは結びつかないマツ枯れ説を紹介する．

　対線虫感染初期にマツから生成されるのは，揮発性のモノテルペン類である．対線虫感染初期には，

辺材中の水が追い出された跡が，実体顕微鏡下で白い斑点として放射組織に沿って観察される．これ

がさらに進むと，樹幹の断面全体が白くなって通水が遮断される．白い斑点を抽出しガスクロマトグ

ラフィー分析した結果，対線虫感染後にモノテルペンレベルが顕著に上昇することが明らかにされた

1呂’19）．この結果を顕微鏡観察結果に照らし合わせると，つぎのように考えられた．正常な状態では，

キャビテーション（蒸散による張力などで樹幹の通水パイプが切れる現象）で切れた水パイプは，再
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びっながり，蒸散流が回復する．しかし，仮道管内腔に疎水性のモノテルペンが排出されることによ

って水パイプが切れたまま回復できなくなる．この現象は，心材化の段階で言う白線帯の形成に相当

する、心材化では，このような部分は心材と辺材の境界域に限られるが，対線虫病での白線帯化は通

水している木部断面の全面を覆うように分布する．こうなると，蒸散流が完全に遮断され，樹冠へ水

が全く供給されない．マツ属では，必ず1本の仮道管に複数の放射柔細胞列が隣接している（図1a）

6）．この放射柔細胞群が仮道管に接する部分では，細胞壁の薄い窓状の隔壁が存在する．モノテルペ

ン類は仮道管に隣接している放射柔細胞から通水パイプである仮道管内に直接放出されるのだろう18・

19〕．通常，対線虫に感染後，2週間程度では，蒸散流の上昇がテルペンで抑制されてもマツの外見が

変化することはない．しかし，3週間を超える頃から下枝の針葉が黄色く変色しはじめて，1ヶ月を超

えるころには，針葉は葬れ，最後には赤くなって外見上も枯れたことが明らかになる．これらの観察

結果は，対線虫病が萎凋病（いちょうひょう）であることをよく説明している．

　対線虫感染後に放射柔細胞に観察される変化と，心材形成時の変化を対比させると，次のように説

明できる．両者の共通点は，木部に不可逆的なキャビテーションが起こることである．その現象をき

っかけとして，次に起こるフェノール生成では，成分組成の違いが認められる、マツの心材成分は，

すでに述べたように，タンニン以外のフラボノイドやスチルベノイトが主成分である．一方，対線虫

接種に応答してストローブマツ（戸∫亡ro肋8）では，これらの心材成分の上昇が観察される12〕．これ

に対して，我が国のクロマツ（戸痂肋θr虹ノ）では，対線虫の感染で頻繁に検出される主な木部の成

分は安息香酸やカテコールなどである2）．また，クロマツやアカマツ（戸aθ伽”。r∂）では，対線虫

感染で放射柔細胞中のタンニン生成が推定されているが，化学的に確認されてない1’14〕．対線虫を接

種したアカマツの放射柔細胞は油滴やデンプン粒の崩壊・変質がはじまり細胞外へ漏出する1・14）．

　対線虫病に対するフェノール成分生成が樹種間で異なることは，対線虫抵抗性の要因が単一でない

ことを示している．我が国のマツにおいては，対線虫病の場合は若い細胞の外敵に対する病原応答で

あり，他方の心材化の場合は老化細胞の環境ストレス応答である．このような違いが，フェノール成

分の組成の違いに現れるのだろうか．また，対線虫感染に応答して生成するフェノール成分の持つ意

味については，対線虫に対する毒物，マツの細胞毒，酸化ストレスの緩和ほかの説があり，明快な結

論が得られていない．化学構造ではモノテルペンの親戚である樹脂は酸化されると，対線虫に対して

毒性がある．樹皮からの樹脂の濠出，すなわちエピセリウム細胞の樹脂生成能は次第に減じることが

広く知られている．対線虫に感染したマツでは，3週間前後で樹脂の滲出力が低下する、見方をかえ

ると，対線虫はマツの殺線虫成分や樹脂の生成を抑制して，樹幹を自分の生育に適した環境に変えて

いるように見える．キクイムシに生息する青変菌をマツやトウヒに接種すると病原応答して，師部の

ポリフェノール含有柔細胞が膨らむ，シュウ酸カルシウムの結晶が増える，傷害樹脂道が形成される

などが報告されている．トウヒの場合は，反応が顕著で数メートル離れていても病原応答が観察され

るのに対して，マツの応答は感染部位に限られる、これら師部細胞の変化は，しかし，対線虫病の感

染初期では報告されていない．

5．樹木遺伝子の解析で対線虫病が解明できるか？

　はじめに，広葉樹のゲノム研究についての世界の趨勢に簡単に触れておこう．樹木のゲノム研究は，

イネやシロイヌナズナに比べて，やや遅れてスタートした、しかし，ポプラ（月ψ〃鵬〃。力。08η∂）で

は，アメリカ・エネルギー省のJoint　Genome　Instituteとカリフォルニア大学の主導により，ドラ

フトゲノムの塩基配列決定がすでに終了している20■21〕．石油枯渇の危機管理と関連して，樹木バイオ

マスが化石エネルギーに代わる資源として着目され，採択されたアメリカの国家プロジェクトの1つ

であった．2008年度からは，ユーカリで同様のプロジェクトが同じ組織により始まる．ユーカリのバ

イオ燃料としての価値に着目した開発・研究として着目されている．このプロジェクトは，各国を刺

激して同様の研究を促し，大きな波及効果をもたらした．特に，樹木の様々な形質に対応する遺伝子
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の配列情報が網羅的に蓄積され，樹木遺伝子の研究基盤が築かれた意味は大きい．遺伝子を対象とす

る研究では，一般に，大量の配列情報の中から意味のある遺伝子を選ぶことによって新たな研究の進

展につながることが多い．このような観点から，樹木遺伝子の場合にも，木材形成などの形質発現に

おいて階層構造の上位に位置することの予想される転写因子や，成分生成の鍵となる遺伝子などが最

初の研究開発の対象として選ばれる傾向にある．

　裸子植物は，ヒトに比べて約3倍，シロイヌナズナの約10倍のゲノム量を持つ．ゲノム塩基配

列解析に要する経費や時間を考えると，裸子植物のゲノム塩基配列解析は，非常に困難であると判断

される．遺伝子を導入して形質転換体をつくる実験系は，特別な場合を除いて裸子植物では一般的で

ない．また，種子が得られるまでの世代時間は，数年以上と草本植物に比べて長く，遺伝子の欠損株

が整備されている訳でもない、このように，被子植物と比べて，裸子植物の遺伝子研究を推進するた

めの環境は，整備されているとは言いにくい．これまでの裸子植物の遺伝子研究では，必然的に，発

現している遺伝子を網羅的に捕まえることに注意が向けられてきた．

　発現配列タグ（EST：Expression　Sequence　Tags）は，cDNAライブラリー中のあるクローンをラン

ダムに選択し，各クローンの塩基配列を次々に1回だけ読んで決定した配列情報である．一旦，ESTデ

ータが大量に蓄積されると，塩基配列解析よる迅速な発現遺伝子の同定が可能となる、マツのESTは，

1990年代後半から，ノースカロライナ大学のSederoffのグループによって始められた22）．テーダマ

ツ（”〃5亡∂θゐ）の樹幹で発現しているESTデータに，種子形成過程の発現遺伝子群，フランス海

岸マツ（月一〇プ〃∫亡θr）の発現遺伝子群，種々のマツ属樹種における発表された塩基配列などを加えた

ESTデ』クベ』スが，TIGER（The　Institute　for　Gen㎝ic　Research，Rockvi11e　MD）や，ハーバード

大学DFCI（Dana－Farber　Cancer　Institute）のTGI（The　Gene　Index）で，まとめられている（表1）

2王）．TGIでは，マツ属の発現遺伝子は実に30万個以上のEST配列が登録されている．NCBI（The

National　Center　for　Biotechno王。gy　Infomation）が運営する2007年3月のdbESTバージョンで

は，マツのEST数は，植物では，シロイヌナズナ，イネ，トウモロコシ，コムギ，オオムギ，ダイズに

次ぐデータベ』ス量を誇る、ちなみに，樹木塩基配列の3大データベースは，マツ，トウヒ，ポプラ

である、ポプラのEST数（表1）は，ゲノム由来の仮想ESTが混在して大きな値となっている．現在で

は，これらの樹木の遺伝子クローニングは標的遺伝子がはっきりしていれば比較的簡単にできる．

　ESTの部分塩基配列をコンピュータ上で類似配列群にまとめた（クラスター化）後，あるクラスタ

ー中で末端に共通配列を持つ断片をつないだ配列を仮想転写産物（TC）と呼ぶ．NCBIのサイトが使用

しているUniGrenθという用語に対応する．マツ属では，古典的な方法で単離された。DNAクローン

とTCの総数は2万4千弱，つながる相手がみつからないESTや塩基配列（Singlet総数）が4万

6千弱存在する（表1）．TCは半数が1kb以下，残りの半数の9割以上が1～2kbの間に分布し

ている（表2）．複数の樹種が混在しているため，これらの数値は単一樹種における発現遺伝子数であ

るとは言えない．ちなみに，テーダマツ単独のTC総数は約1万5千強が登録されている．これら

のTC数はマツにおいて，働いている遺伝子総数の目安となる．

　マツの遺伝子に関して個々のケ］スを記述する前に，発現遺伝子を網羅的に捕まえて解釈する際の

注意点について考えてみたい．TCの配列を解析する場合，「Blast」などの検索ソフトを用い，期待値

という統計量を指標として，データベース中に類似配列を見つける．この場合，通常は，塩基配列を

アミノ酸配列に変えて検索する．期待値は，低いほど互いの配列が類似していることを示している．

データベース中に期待値が，たとえば，10－lo以下の値を示す配列が見つかると，一応，両者は類似の

機能を持つことが期待される．ここで，期待値の持っ意味について，もう少し詳しく考えよう．機能

を推定したいマツのTC配列と，データベース中の遺伝子配列を突き合わせ，両者で一致するアミノ

酸の割合について考える．短いTC配列の申でアミノ酸の一致する割合が高い場合と，長いTC配列の

中で一致する割合が低い場合は，期待値を基準にすると等価で，両者の期待値は類似の値を取る．し

たがって，期待値を指標とする限り，マツのTC配列が長くなるほど，データベース中の配列にヒッ

トする確率は高い．1000bpを超える遺伝子配列の中には，通常，機能を発現するために重要な保存
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領域が存在し，このような領域は進化の過程で配列が変化しにくいと考えられる．

表1：ESTライブラリー解析結果の比較21〕

TCs‡の元となる
TC｝

Singletons＾の元

学名 普通名 データ となるデータ
The　Gene　Index

総数
Sing1eton

‡総数
版（公開日）

ESTs　　ETs‡ ESTs　　ETs‡

P1舳∬ρ。 マツ類 305．583　2，078 23，531 21．901　　125 45，557 6．O（July19．2005）

Pた召伽ρ一 トウヒ類 219．883　　520 30，427 28．795　　　81 59，303 2．O（June21．2006）

ホフ。ラ

P0ρ〃〃∬ρ。

類
330．034　　1，198 44，764 41．484　　　76 86，324 3．0（June19．2006）

ル0舳0p3兆 シロイヌ

ナズナ
580．869　70，591 34，155 39．039　8，632 81，826

肋。〃mo
13．O（June16．2006）

0ワzα イネ 1・077・92295，560 77，158 85．212　19426 181，796 17．O（June20．2006）

キTC，Tentative　Consensus　sequences（仮想コンセンサス配列）：2つ以上のESTs（時にETも）をつないで

　　得られたコンセンサス（共通）配列で，それらのESTsは少なくとも94％の配列同一性を持ち，少なくと

　　も40塩基は重なり合う．

★ET（転写産物）：対象とする植物種において，ESTsを除く全ての配列をGenBankから取り出して，cDNAとゲ

　　ノムDNAの非コード領域を除去した配列情報、

十Sing1etons：TCを作る過程で相手の見つからなかったESTs

表2：TCの長さ分布21〕

TCの大きさ く1kb

〉1kb’く2kb ＞2kb一く3kb 〉3kb■く4kb 〉4kb一く5kb

〉5kb一

TC総数1

月h鵬Ψ、 マツ類 49．7 45．7 4．31 0．28 0．03 O．01 23，531

バヒθ∂Ψ． トウヒ類 69．3 29．7 O．95 O．03 0．01 O 30，427

月ψロノ鵬Ψ、 ポプラ類 74．7 24．5 0．77 O．07 0．00 O 44，764

ル肋〃0ρ5ゴ8

]邊肋〃

シロイヌ

iズナ
43．7 38．2 12．6 3．87 1．07 0．67 34，155

0ψz∂ イネ 55．4 27．6 10．5 4．56 1．31 O．69 77，157

TCの長さ分布：数値はTC総数に対する割合（％）

　マツとシロイヌナズナを比較した場合（表2）川，このような長いTC間では，シロイヌナズナの中

に類似の配列が見出される可能性が高くなる、事実，塩基長が1kbpを超えるテーダマツのTCでは，

90％以上がシロイヌナズナに類似配列を見つけることができた！＝｛〕．また，このようなTCでは，シロ

イヌナズナの相当する遺伝子との配列類似性は，特別な領域に限られることなく全コード領域にわた

り認められた．したがって，裸子植物と被子植物間には系統的に大きな隔たりがあるにもかかわらず，

重要な遺伝子の配列は保存されていると言える2＝｛）．しかし，解釈が難しいのは，マツのTCの半分を

占めるシロイヌナズナに見出されない短いTC配列やシングレットの存在である．これらが裸子植物

に特異的で意味のある配列である可能性は否定できない．一方，単なる人為的な副産物である可能性
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もあり得る．たとえば，5’および3’末端の非転写領域，ゲノムDNAの混入，データベースに登録さ

れていない微生物DNA等の混入，転写反応時の種々の人為的副産物などの可能性を吟味する必要がある．

ゲノムDNAの混入はマツゲノムの約1％を占めるレトロボゾンが，EST中に存在しないことを示すこ

とで，人為的な副産物の可能性から除外できるかもしれない．しかし，遺伝子機能を何らかの方法で

直接証明できない限り，多くの短いTCの意味を見出すことは難しい．このような状況は異なる生物

のゲノム研究でも指摘されている．一方，短い配列は単なる人為的な副産物あるいはジャンク配列で

はなく，機能を持つという報告も出始めており27〕，今後の進展が期待される．

　樹木のEST解析は，初期の研究では木部形成に関与するものが多かった．近年，トウヒに対する

網羅解析24〕が進んだのと並行して，病虫害に対する応答の網羅的解析も急速に進んでいる25126）．現在

は，針葉樹の病原応答に対しての候補遺伝子が勢揃いし，個々の遺伝子解析が始まる前段階にあると

考えられる．たとえば，マツのTCの中では，酵素遺伝子は約2600分子種存在しておりTC総数の

約1／1Oに相当する．二次代謝に関与する酵素分子種は，さらにそのうちの1／10の270程度である．

その内訳は，テルペン類，リグニン生合成に関与する遺伝子群等からなる．奇妙なことに，抗生物質

生合成に関連する遺伝子がかなり見られるが，マツが抗生物質を生成するのではなく，プログラムが

生んだ人工産物と考えられる、今後，個々の意味のある遺伝子やその産物の解析が進むものと期待で

きる．
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