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Ⅰ.は じ め に

セルロースが世界中で最も豊富な有機物質であることは古 くより知られている事実であるが化石資源の枯

渇化が叫ばれる昨今において,改めてセルロースの生物高分子 (biopolymer)資源としての重要性が見直

されてきている｡

セルロースはバクテリ7から高等植物に至る様々な生物によって生産されるが,とりわけ木材中に多くの

畜積がみられる｡木材細胞の一次壁中ではセルロースは- ミセルロース,ペクチン,タンパク質等のマ トリ

クス中に ミクロフィブリルの形をなして分散しており,強度と伸展性を合わせ持っている｡一方,二次壁で

はマ トリクスの割合は減少し,高結晶性のセルロースミクロフィブリルの交差ラメラの堆積ならびに リグニ

ンの沈着により引張強度と剛性が付与される｡このようにして畜積されるセルロースは木材中の40%余 りを

占め,細胞壁中で最も有用な成分であり,紙 ･パルプ ･その他のセルロース原料としてきわめて重要な資源

となっている｡

ところがセルロースが生体によってどのようにして生成されるのか,すなわちセルロースの形成の仕組み

については十分解明されていない｡これはセルロースという物質が生体によって生成されるのが当り前のよ

うに考えられ,その成因に余 り目を向けて来なかったことも原因しているのではなかろうか｡セルロースの

応用面の研究もさることながら,セルロースの成因に立ち入ってこそ,生体高分子としてのセルロースを一層

深く理解でき,引いてほ天然資源であるセルロースの合理的かつ有効な保続的利用に資するものと考える｡

本稿ではセルロース研究の歴史に始まり,これまでに知られているセルロースの諸性質について簡単に触

れ,主として最近明らかにされてきている原形質膜上のセルロース合成額粒体の性質とそれのセルロースミ

クロフィブリル形成との関連性について既往の成果を検討した｡

Ⅱ.セル ロース研究の歴史的背景

NehemiallGrewは 1682年に既に植物細胞壁中に リボソ状の繊維を観察しているがセルロースの物理 ･

化学的性質の研究は19世紀以降の光学機器および技法の進歩に待たなければならなかった｡すなわちアクロ

マティック対物 レンズは光学顕微鏡の分解能を大幅に改良し,偏光顕微鏡は光学顕微鏡の分解能を超える構

造の解析を可能にした｡

AnselmePayneは酸の加水分解やアルカリ処理に強い植物の構造物はデンプンと異性体の有機分子から

なるとした｡この Payneの研究を検討したフランスアカデミー委員会によってこの分子に =セルロース=

*第40回木研公開講演会 (昭和60年 5月10日,大阪)において講桝｡
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という名前がつけられた (Schwellker､1978)i)｡ここに七ノしロースの研究が始動 したのであるがまず最初に

挙げられる研究者は CllrlYon Nageliである｡同氏はデンブ雄 I_の膨潤および偏光顕微鏡でのデンプンと

セ/し｡--スの複屈折の観察によりデンプンとセルロースの結晶化度を推定 した上で植物細胞壁中では小さな

セルロー一入分子が程状結 晶 ミセ′レとLて集合 し,これが規則的に並んでいるといういわゆる L̀ミセル説"を

提唱した｡

化学紬 こほセ′レlコ-刈ま当初高分:千だとは考えらjtず,共有結合よりもファンデルワールス力による小さ

な分丁の集合によ一一て!-巨㌻るコロイド状態にあると考えら31ノていた｡七′レロースが高分子であるのは粘度測

定法や超遠心法を鮎 ､て高分子登の測定を行なったことおよび正確なメチル化分抑 こよってわかってきた｡

このような七′しロー石高分子からなる紬 泡壁が機械的あるいは化学的に 100-1,400nm 幅の フィブリ′レ

にこわれることが報告されたが,この7 17JL)ルが真の構造なのかあるいは執 こ構造上の弱い部分の線にす

ぎないのかは-)きりしなかった2)｡すなわち当時X線回析によって得られるデータの上.隈である 0.5nm よ

り大きく光学顕微鏡の分解能の 250nm より小さい構造については推論の域を越えなかった｡ このキャッ

プを埋めるには電+願徴鏡の開発を待たねはならなかった｡ ワタでつくられたろ紙の無染色の電子顕微鏡写

真が191()年に発表され3,4),続いて得られたノミ,I/テリ7セルロースの高分解能写真は同セルロースが長細い

2011m 帖の糸からなることを示 した5-7)｡電丁顕微鏡用の試料作製技法の一つである メタルシャドウイング

法か開発されて以後,セルロースの構造研究は--段と進歩した｡すなわちこの方法は当時観察できなかった

植物や藻類の細胞壁中の個 /Iのフィブリル 巨 クロブ fブリル)を可視化できた｡この ミクロフィブリ′レが

七′レp-スであることば荘子線回折法によって確認された｡ 当初セ′しロース ミクロフィプリ/Lはいずれ も

25-30nm の蔭径を有すると考えられていたがその後の研究では後に触れるように ミクロフィブリルの幅

は種によ-'て興なり 2-301…1と多様であることがわか-)てきた｡そして今や invitroでセルロ…スが令

成されようとLているo

ltI.セルロース生産生物

どのような生物 か セルローースの構造ならびに生合成の研究に用いられてきたかを調べることによってセル

i--ース/生産生物に関する大雑把な概念が得られるであろう (表 1 )0

表 1 セルロース生産生物

MYC()TA

BactcI･ia Acelob a cler

Sljmem old Dic tJO∫Lerium

AcJ losleIL'Ltl,7

Pol_vsp hoJゆ Iium

Fungl O o m y cetes

Ascom ycete s

PLANTAE

Algac GlaucocJ･St7J
PLeu･rochrl,Si.†

Fucu5

0oc)′iltl.†

Vaucheria

Eremosphaera

ChaetomoT.PhlL
Valonia

MicraJleriaJ

CloSlerium

SpirogJra

Mosses Fulum'a

Higherplants PSilotum

Equl'Setum

Ginkgo

Pineseedlings

Cornroots,colcoptiles

Radishroots,Protoplasts

Mtlngbeanhypocotyls

Gos･!vpium (cottonfiber)

入NIMALIA

Protozoa Acanl/lamOeba

PT･OChordata Tunicale∫

一･1-- 1) 一一一



伊東 :セルロールの生合成における最近の進歩

薗界ではバクテリア,粘菌類,菌類などにセルp-スを生産する生物が知 られている｡

1.バ クテリア

とりわけ酢酸菌の一種である AceiobacieT･x,ylinum が有名で Hestrjn8) の研究以来セルロースの研究に頻

繁に用いられてきている｡

2.粘 菌 類

この仲間は光合成をしない原核生物 (eucaryotes)として知られてお りその中でセルp-スを形成する生

物として PolLyj･PhondLyliumf･alliduml.DictJO∫leliumdi∫coidum,AcJtO∫Jeliumlei,10somlLmが知 られている9-12)｡

3.菌 鞍

下等な菌類の仲間の Oomycetesと Hyphochytridiomycetesがセルロースを生産することが知られて

お り13),さらに高等な菌掛 こ属する Ascomycetesの仲間もセルロースを生産することが知られている14)0

植物界にはセルロース性の細胞壁を有する種類が多く藻類もその例外ではない｡地衣類やコケ類 もセルロ

ースを生産するがセルロース生産量で最も多いのは高等植物群である｡

4.藻 弊

緑藻類の仲間は大低セルp-ス壁を有することが知られてお りValonL'a15-を始め Boet･ge∫e'lia16)Boodlea17),

OocJSti518),ChaefomoIPha19),Micra∫terias20)Closlerium21)等でセルp-スミクロフィブリルの構造並びに生

合成の研究が幅広 く行なわれてきている｡さらに褐藻煩の Fucus.Pelueiia22)や Pleurochrysi∫23､もセルロー

スを生産する｡ 特に PleurochrJSi∫ほ,外衣としてセルロース性の scaleを有Lてお りセルロース生合成に

関して,特徴的な生物として注目されている｡

5.地衣類 ･コケ類

これらの仲間はセルロースを有しているはずであるがセルロースの研究材料としては余 り用いられてはい

ない｡

6.高 等 植 物

樹木 (木材)がこのグ′レ-プに属する関係上 セルロースの畜積量は他のグル-プに比べ て虻 倒的に多

い｡それゆえに高等植物に関してのセルロースの性質ならびに生合成経路を明らかに Lたいとする傾向が研

究者にみられる｡従って表 lに示されているように非常に多 くの種類がセルロースの研究に用いられてきて

いる｡特に ワタ (Go∫SJLbiumjlirLtutum)の繊維細胞は90%以上のセルロースからなる壁 を右す るこ とに よ

り,高等植物の中でも最も頻繁にセルロースの研究に用いられてきている｡

動物界にもセルロース生産生物の存在することが知られてお り,それらはアメーバ煩の---部とホヤ類にみ

られる｡

7.7メ-ノミ類

原生動物の中の7ノーバ輝に属する Acanl/lamOebarasfellaTu'i24)がセ′レロースを生産することが知 られて

いる｡

8.ホ ヤ 類

軟体動物のホヤ類の仲間にセルロースを生産する生物が知られてお り25),その ミ//ロフィブリルの形態に

ついては WardllOPによって詳しく報告されている26)｡

以上にみてきたように,セルロ-ス生産生物は,薗界,植物界,動物界の三界に広 く分布Lてお り,幅広

い生物群においてセルロースが生産されることがわかるであろう｡ その中でも,酢酸菌,バロ二7, ワタ

(繊維)は過去において最も頻繁に天然セルロ-スの研究に用いられてきたしまた現在でもよく用いられて

おりセルロース生合成の研究に欠かすことのできない生物と言える｡

Ⅳ.セル ロースミクロフィブリルの寸法

セルロ-スは言 うまでもなく l)-グルコースが β｣,4グリコシド結合Lた直鎖状高分子,すなわち β｣)-
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(1,4)-グルカンであ り分子間ならびに分子内で OH 基を介在 して水素結合することに より強固な結晶構造

を形成 し,さらに立体的に規則的な高次構造をとっている｡

表 2に示 したようにこれまでに報告されている最小のフィブリルは 1.5nm でサブエ レメンタリーフィフ

リルと呼ばれ,quinceslime27)や形成層細胞28)で観察されている｡また,高等植物細胞の一次壁では 2.0

-215nm, ワタやラ ミーでは 5-6rlm の結晶の幅を有する29-31)｡セルロ-スの研究に古 くより用いられて

いるノ㍉クテ リア ミ'/ロフィブリルは NieduszynskiandPrcston32)に よれば 7.5nm,また,Brown ら33)

ルでは 12-13nm と比較的大きい値が報告されている26)0/ミクテリアセル ロースに匹敵するくらい古 くよ

り-i:ルロース研究の標準的な材料として用いられているバ ロニアについては Caurield34)に よれば 12-14

nm,HaradaandGot()35)に よれ は 15へ20nrnx7-10nm,Preston36)に よれ ば 15-35nm (平均

25nrn),TtohandBroWn37)によれば 12-20Ⅰ一m となってお り,大まかに 20nm と考えられる｡さらに

Chaefomorf)haや Boerge∫elliaでは バ ロ二アよりも大きい約 3011m という値が報告されている36,:}8)｡これ ら

胞でも生長段階の違いに よって異な り,七′しローースが多様性に富んだ一面が伺える｡

表 2 異なった生物における ミクロフィブ リルの幅

Organism

Woodcambium

PrimaryWallofPlants

SecondaryWallorWood

O～uinceSlime

(CJdoniauulgaris)

Cotton& Ramie

Bacteria

/′

Tunica

Valonia

BoergeseI-ia良 ChaetOmOI,pl-a

MicrofibrilWidth(nm)

1.5

2-2.5

5--10

3--5

8
.
3

6

5

｢0

ー

【
7
･
×

"
20

30

5

CU

2

1

これに反して, ミJ//ロフィブリル よりもさらに小さな単位の 3.5nm の大きさの エ レメンタリーフィブ

ーフィブリルがあらゆる生物から生産される天然七′レロースの基本単位となってお りミルロフィブリ′レの大

きさの違いはェ レメソタ リーフィブリルの数 と詰 り具合 (packing.)に よ-'ている (BlackwellandKolpak､

1976)3p)と考えられた｡ しか Lエ レメンタリ-フィブリルは ミクロフィブリルの ① 暫曲しているところ,

② こわわたところ (rracturcdends),③ 超音波処理や摩砕に よって分散したところ,④ 引き伸ばされた

り変形 した ところに よくみ られるので,機械的アーティファクトに よって生 じた ものであろうと考えられる

ようにな一)た｡ また, サブ- レノンjZリーフ′イフリルが ① ･+モシナイズした ワクの リンター (ilo- 1･5

nm)′10)̀② (luinceslime(0･8-LOnm)27),③ 樹木形成層や超音波処理 した,;ロ二ア (1･0-2･Orlm)28),

でみ られるのでエ レメンタ リ-フィ71)'しかセル ロースの基本構造 と考えることに対 して疑問を抱 く研究者

が多い｡X線剛 打法に よって 3.:I)nm の結晶に帰属する小角散乱のデータが得られないこともエ レメンタ リ

ーフィブリル説に反する事実として挙げられるであろ う｡抑 こ,最近杉山ら44)が初めて観察に成巧 した- ド
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ニアミクロフィブリル横断面の結晶微細構造では エレメンタリーフィブリルの存在は認められず幅 20nm

の ミクロフィブリルが基本単位になっているという結果は ミクロフィブリル内の分子鎖配列を理解する上に

貴重な貢献をした｡

Ⅴ.ミクロフィブリルの重合度

ところで ミクロフィブリル内ではグルコースが長さ方向にいくつ ぐらい連なっているのだろうか,これを

知るのには重合度を調べてやればよい｡表 3ほいろいろな生物からのセルロースの重合度を示す｡ノミクテ

リアは研究者によって多小結果が異なるが比較的小さな値 を示す45,46)｡ ワタでは伸長中のものは 2,000-

6,000と重合度の範囲が広いがワタの二次壁では 13,000-14,000とほぼ一定の高い重合度値を示す47)｡木

材中のセルローースほ裸子植物起源であろうと被子植物起源であろうと8,000余 りというほぼ同じ重合度値を

示す48)｡中でもバ ロニアは 26,500という著るしく高い重合度の値が得られている49)｡グルコース分子の主

軸方向の長さは 5Å であるのでバ ロニアのグルコース鎖の長さは 13FLm 強に過ぎない｡実際のバ ロニア

ミクロフィブリルの長さはこのグルカン鎖の長さよりもはるかに長いので一本の ミクロフィブリル内に分子

鎖がと切れている部分が必ず存在するはずである｡すなわち, ミクロフィブリル形成過程で分子鎖の合成が

終 りかつまた再開する｡ ミクロフィブリル内にそのような末端が存在することは Mtihlethlerによれば ミク

ロフィブリル内の非晶域が原因と考えられている｡セルロース生合成の間に何によって分子鎖の始まりや終

りが規制されるのかについては現在のところまった くわかっていない｡

表 3 異なった生物における重合度

Material

AcetobacterxJlin2Lm

Go∫SJPium hir∫utum (cottonfiber)

Primarycellwall

Secondarycellwall

Acanthamoebacaslellani

Valonia

Seedhairs

Bastfibers

Woodfrom anglOSPermS

Woodfrom gymnosperms

d.p.orcellulose

2,000-3,700;5,700

2,000-6,000

13,000-14,000

2,000-6,000

26,500

10,350

9,550

8,200

8,450

VL ミクロフィブリル内の分子鎖配列

フィブリル状構造を有するセルロースの高次構造を一層詳しく調べるにはどうしてもⅩ線によって解析し

てやらなければならない｡

セルロースのⅩ線回折図はすべての riberpattern同様分 散 し,回折 スポットが Iinebroadeningや

archingを示す｡ こういった特徴はフィブリルの結晶構造が不完全であることを物語る｡ 赤道面上の line

broadeningは子午線上の 1inebroadening よりも大きく,従って一本の繊維内のセルロース結晶の長さ

は幅よりも大きい｡回折スポットの archingは繊維軸内での結晶の不完全な配列を表わしている｡ 回折図

のデータを説明するために ミクロフィブリルの構造に関する様々なモデルが考えらりてきた｡初期のX線解

析学者は Nageliのミセル説を修正して直鎖セルロース (extendedcellulosechains)が 5×60nm の個

々の結晶 ミセルをつくりこれが集合してフィブリルになると仮定した51,52)｡やがて分子量の決定によりセル
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ローース分子は 60nm よりも長いことがわか り, 散乱X線剛 斤図は長 い銀が格子の完全度の違 う領域を通過

するものからなることに よって説明がついた｡ こかノに基づき ミ'/tコフィブ.)ルの構造についての総状 ミ七′し

説 (rrintqcmicelllT"del)が仮定 されたがこれは長い鎖が繊維軸 こ注巨,て結晶部と非晶部 とを交互に通過

するというものであ-,た5.rう)r,

竜丁抑微錆が開発されて以後 ミ ,I/ ロフ 仁ブリ/しの構造はさらに詳細 こ調べ られ rrcy-WysslinLq(1954)は

ミyロ7 (ブリ′Lが 4本 日 本の大きさは 3×7nm)の直線上の結晶か らな り非晶性の て トリ//)ス中 に 理

ht,込 まれていると仮定 した5̀l)(図 1)｡ さらに Frey-Wysslingand Mtihlethaler(1963)は 3.5nm 幅の

elcmentaI､yril)rilが規則的に並んだものか ら さ,I/ロフィブリルが構成されていると考えた55'｡ こ抽 こ対 し

て, Prest… andCr｡nshaw (1958)は -一本 の ミ'/ロブ fブリ′レは ただ一つの結晶芯を有 しこilがセノしp

--ノ､や- ミセル p-スの非晶性て トリ'/スで閉ま才1/ていると仮定 した 56'(図 日｡Muhlelhalerに よればは

ブリル内の非晶性領域は重合 と結晶化が同時に'行なわれるときの結晶格=f･の周期的な再配列に よって生 じる

とされている57)｡ ′/′′///′/′////′//′′/′/′////′///I_A_▲/_A_A//./.-.-.一･･･///′一一,A,･.･T･,一.-.̀.A,･,一T･.I/
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図 I Frcy-Wyssling(1954)54)による ミクロフイブ ')ルの構造

モデル｡ 1本の ミクロフィブ リルは 4本の結晶部分とそ

れをとりまく非晶部分か らなる (上側)｡

PrestonandCronshaw (1958)56)に よ る ミクロフィブ

リルの構造モデル｡ 1本の ミクロフィブ リルはただ lつ

の結晶芯を有する (下側),,

上記のモデルはすべて直鎖 クルカンを念頭に置いたもの で あ るが MeycrandMiscll(1937)は統計JH

の馳 軸′こよりセルローJ',が逆平行鎖を有す ると仮定 している58)｡ ところが逆平行鎖 モデルに よって ミクロ

フィブリルができるには 2つの異なった酵素が必要 となるという制約がある59･6P)｡逆平行鎖を説明するもの

に折 りたたみモデルがあ り合成ポ リ--I-やセ′レロース誘導体に よ くみ られ る61762)｡ しか しこの モデルは

Muggliら (1969)63)に より否定 され/るに至 -'た0

- 6 --



伊東 :セルロールの生合成における最近の進歩

現在では天然セルロース ミクロフィブリルが平行な画鋲分子を有するとする考え64,65)が有力 となってい

る｡

Ⅶ.セルロースの生合成過程および前駆体

これまでに述べてきたようにセルロースは様 々な生物で生産され, ミク ロフィブリルの大きさも種によっ

て様々である上に重合度も異なる｡この変異をセルロースの生合成過程にさかのぼってみた場合果 してどの

ような共通性があるのかが明らかになるであろう｡

セルロースの生者成過程は大きく3つに分けて考えることができる｡

).高分子ポ リグルカン鎖の重合

2.グルカン鎖の結晶化

3. ミクロフィブリルの配向決定

①の過程は当然セルロースの前駆体は何なのかという問題を含んでいる｡セルロースの前駆体 は活性型

(activatedform)で存在し,最も一般的な活性型の糖の供与体としてほ糖 ヌクレオチ ド二 リン酸で,中で

も GDPG が当初セルロースの前駆体だと考えられた66,67)｡

しかし①植物体中の GDPG の レベルはきわめて少ない｡すなわち CarpitaandDelmer68)に よると分

化中のワタの繊維に GDPG がみられず,放射性同位体を用いた実験でも GDPG にラベルがみられなか

った｡

② UDPG のプ-ルは容易に ラベルされ急速な代謝回転を示す｡

③ 放射性の GDPG のグ′レカン-の取 り込みはほんの 2-3分だけ直線関係にあ り,ときに,GDl)マ

ンノースを加えると取 り込みが促進されるがこの条件では グルコソマンナンが で きる69) (これに関連して

Delmerら70)は ワタの織経で GDPG と β-(1-4)グルカン合成酵素は繊維の伸長期すなわち一次壁形成

期の間だけ活性が高 く二次壁のセルロース合成が始まると急速に活性が落ちるとしている)｡

これらの理由により,比較的最近までセルp-スの有力な前駆体 と考えられていた GDPG の役割は否定

されてきている｡

これに反しUDPGがセル ロース前駆体であることは確からしい,UDPGからアルカリ不溶の β-(1,4)-

グルカンが invitroで合成されたという最初の報告は酢酸菌 (A.xylinum)の膜標晶を使 った Glacerの

研究71)にさかのぼる,この観察例は他の研究者によっても何度も繰 り返 し報告され て きてい る｡ ところが

高等植物についてはあいまいな点が多 く UDPG からの invitroでのセルロース合成の研究の多 くは生成

物を十分調べずに行なわれた｡また近年高等植物では β-(1.3)-グルカンのカロースが woundpolymerと

して生 じ β-(1,3)グルカン合成酵素がどの植物細胞にも潜在 してお り傷害によって活性化されかつ細胞摩

砕抽出物 (Cell-freeextracts)の調製過程で活性化されることがわかってきた72,73)｡ Maclachlan ら7d)は

高 UDPG 濃度では β-(1,3)グルカンができるが低 UDPG 濃度では ｡β-(1,4)グルカンが増加するとし

ている｡

要するに plantextractsを使って UDPG からのセルロースの invitro合成は高等植物では証明され

たとは言えない｡キチンの合成については invitro の ミクロフィブリル生成物が化学的にも特徴づけられ

てお りカイ トゾ-ムという細胞小器官に よってキチンミクロフィブリルが形成 されることが知 られている75)｡

さらに生成物は電顕やX線回折によってキチンであることが確認されているがセルロース合成についてはキ

チン合成 と異な り不明確な点が多 く残されている｡

結論として,A.xylinum での illVitroと invivoの研究,他 のT 等 生物 での invitroの研究から

UDPG が恐 らくはセルロース合成に関与する β-(1,4)グルカンの前駆体であろ うと考 えられるが高等植

物については GDPG, UDPG いずれについても invitroの証拠は 明確 でな い｡ しか し UDPG の レ

ー 7--



木 材研 究 ･資料 第21号 (1985)

ベルやその合成能は高等植物の組織細胞で高 く,invivoのラベル実験でも UDPGが高等植物セル｡-ス

の前駆体であることを支持している｡

Ⅷ.セルロース生合成の場所

これらの成果を考慮してセルp-ス生合成経路を考えるなら,緑色植物では光合成によって生 じたグルコ

ースあるいはシ-グロースを利用源とし,また光合成を行なえないノミクテリアでは周囲の環境から手に入る

グルコースを利用して,図276)に示されたようないくつかの生化学的反応過程を経由して,活性型の糖であ

る UDl-G にな り, これから直接にあるいは糖脂質や糖タンパク等の中間体を経て高分子グルカンが形成

されるようである｡この際に当然のことながらグルコースが重合して高分子グルカンが形成されねばならな

いし,さらにこれらが結晶化してグルカン鎖の束としての ミクロフィブリルとなるのであるが,そのような

一連の軍令,結晶化の行なわれる場所は原形質膜である｡原形質膜は脂質とタンパク質からなる厚み約百オ

ングス トロームの薄い膜であるかこの膜の中にセルロース合成にあずかるとされる酵素瀕粒体が埋め込まれ

ている｡電子顕微鏡による注意深い観察結果 と SingerandNicolson77)らによる流動モザイク説とに基づ

いて,頻粒体白身が原形質膜中を移動することによってセルロースミクロフィブリルが後に残されるように

形成されることが最近明らかになってきた｡ノミクテリアでは細胞の外で,正確には細胞から少 し距離を隔っ

た位置で重合,結晶化することによって ミクロフィブリルが形成されると広 く信 じられていたが7,78-80),最

D-GluCOSe

AAT,Pp武
D-Glucose6-P

＼
D-Glucose1-P

UTPi<PPi 千
UDP-Glucose

Cellulose

図2 セルロース生合成の経路74)

- 8-
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伊東 :セルロールの生合成における最近の進歩

図3 AcelobacterxJlinumの細胞膜上にみられる暫粒列｡一列に並んでおりこれらの

働きによりノミクテリアのセルロースリボンが形成されると考えられている.

細胞小器管の中でセルロースフィブリノLがあらかじめ形成されることが証 明されており42)(図4),これが

原形質膜上ではなく細胞質内でミクロフィブリルの形成される唯一の例外となっている｡

しかしながら Pleurochrysis以外のセルロース生産生物,たとえば高等植物細胞において ゴルジ体内で

ある程度重合したセルロース鎖ができている可能性は十分残されている｡この点をより明確にするにはゴル

ジ画分の精密な化学分析結果を待たねばならない｡

Ⅸ.セルロース合成顕粒体 (Ter-inalSynthesizingCo-plex;TC)

以前は植物やバクテリアのセルロースで見られるミクロフィブリルの大きさはほぼ同じであることにより

生きている細胞質の働きによってセルロースの結晶化がコントロールされているのだと考えられ,さらにバ

ロニアのような海藻で配列のそろった ミクロフィブリルが直交して交差構造をとることはミクロフィブリル

が細胞の指示どおり原形質膜上で生産される証拠だと考えられた｡Ranby(1952)82)はセルロースが準安定

状態にあるのでセルロースⅠはグルカン鎖が溶液から結晶化してできるのではなく特殊な酵素系の作用によ

ると考えた｡こうしてセルロース生合成の研究は細胞質および原形質膜に注意が注がれフィブリルの結晶化

と壁の堆積の機構を探すことに力点が置かれるようになった｡

これまでいろいろな方法を駆使してセルロース合成額粒体を可視化する試みがなされてきたが植物細胞壁

の最初のシャドウレプリカが電顕でみら′れて間もなく Preston ら83,84)により凍結乾燥されたバロニア細胞

壁最内層に ミクロフィブリルの末端と結びついた原形質残漆が認められこれがフィブリルの堆掛 こ関与する

構造物だと仮定された｡

海藻 Chaetomorphaでの同様の観察により,同氏はセルロース生合成についての HOrdered granule

h)′pothesis''を提唱し85),サブユニット願粒が直方体状に詰った原形質膜合成頼粒の三次元的配列を考えた

(図 5)｡

- 9-
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NUCL.EUS

図4 PleuroLrhrJSisの一種でセル ロ-ス ミクロフィブ リルが

ゴルジ小胞内で熟成することを示す23)o

新たに開発された フリーズエ ッチ ング法を用いて酵母原形質膜上に六角形に配列 した頼抑 観察 され,そ

こか らグルカンフィブリル- び出 していたので これは Presto1- の仮説を支持するものと考えられた86)｡

同様の機能を有す る- がその後セルp-棚 の壁を有する藻類の原形質膜にみ られたが高等植物にはみ ら

--10--



伊東 :セルロールの生合成における最近の進歩

図5 Preston85)による Horderedgranule"説｡サ

ブユニット筋粒が立方体状に並び 3方向に ミ

クロフィブリルが形成されると考えられた｡

れなかった88'｡Mtihlethalcrはそのような機能を有する額粒体は原形質膜面に直角に 1本の ミクロフィブ

リルを合成するが Prestoll(1964)によって言われたような ミクロフィブリルを方向づけることはしないと

提唱した50)｡

このように ミクロフィブリルの合成とその配向が別々に コントロールされることは ミクロフィブリルを方

向づけると仮定された微小管の役割とよく一致した88,89)｡

考えとしてほ Mtihlethalerや Staehelin& Probineらの説明で正しかったが初期のフリーズエッチ./

グ研究で観察された額粒体はフリーズエッチング前にグリセリンのような凍結防止剤を細胞に加えることに

よって生 じたものであ りいま一つセルロース合成額粒体を可視化するには至らなかった｡その後凍結防止剤

を使わずに急速に凍結されたセルロース合成細胞のフリーズエッチングによって藻類や高等植物で今までよ

一 機 艶

==L.噸 蒜 '=
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■ll■■
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図6 0ocJ∫li∫apiculataの原形質膜面に存在する TCで,TCは原形質膜内を

Ⅰ→Ⅱ-Ⅲ→Ⅳ-Ⅴの順で移動し,その跡に形成された ミクロフィブリ

ルが残る99)0
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りも一層明白なかつ説得力のある詳細なモデル 18'が提唱されてきている｡ このモデルで以前の仮説 と異なる

大 きな点は TC が流動する原形質膜 中を移動すると仮定 していることである｡ すなわち緑藻類の OocJSli∫

apiculataで割裂 した原形質膜外半分 (EF面)に ミクロフィブリルの鋳型が見られ その末端は, 各-/列3O

個で3列か らなる規則的な敷粒配列で終 っている｡ TC は当初対になって存在 し (図 6- I), この軌 よで

は ミクロフィブリルの鋳型はみ られないo ミクロフィブリルの合成が進むに 従 って TC は附 rlj二割 則 二痩 そ

れぞれ逆方向に進む (図 6ⅠⅠ-III-IV-ゝV)と考えられている｡

さらに, 原酢 剤墓の PF酌こは TC は見られず, 代 りに grarluleband (以 G13と捌 各,図 7) と呼

ばれる特殊 な構造がみ られる｡OocJ,Slisの原形質膜割裂面ならびに TC や GB等の立体的仕掛業豚 は図 7

に よって理解 されるであろ う｡

図 7 006,vSliL,-aPiculataの フ リーズエッチング法

による原形貿膜割裂面の模式図18)

GB:granuleband MF:microfibril

TC は PF 面上の GB に沿 って移動すると考え られているが, その際, 微小管が GB の極春場所をコ

ン トTl-ルすることに よって,平行性のよい ミクロフィブ リルの交差 ラメラが合成 される可能性が残されて

いる｡

Prcston の仮説が正 しいか否か, あるいはまた Oo:JSlisの観察に よって得 られた セル ｡-ス ミクロフィ

l｣三･一一



伊東 :セルp-ルの生合成における最近の進歩

ブリル合成のモデルが一般的なものかを検討するために,筆者らは37)Preston の用いたのと同じ Valonia

を材料にして,原形質膜上の TC の性質を観察検討した｡

図8は一次壁形成途上にある原形質膜 EF面のフリーズエッチング像である｡ 原形質膜面上にランダム

に配向するのほミクロフィブリルの鋳型である｡鋳型には多くの末端がみられるが末端部はいずれも TC

図8 Valoniamacroph_y∫aにおける一次壁形成中の原形質膜 EF面で,

上に3つ,下に 1つ,計4つの TCがみられる｡

- 13-
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敷粒からなることがわかる｡

図 9は原形質膜 PF面上にみられる TC である｡EF面よりも PF面の万が TC の形状ほより明瞭に

みられる｡なお/ミロニアの TCが EF,PF両面にみられることは図10に模式化されている｡二次壁堆積時

の原形質膜 Efl面が図11に示されているが平行性のよい二次壁 ミクロフィブリルは当初は間隔を置いて堆

積 し徐/<に間を埋めるようにして--一枚のラメラが形成されるのがわかる｡同図中央に, ミクロフィブリル末

端がみられるが,時に2つの TCが互いに逆方向を向いていることがある｡ これは同一ラメラ内に合成方

向の異なる ミクロフィブリルが同時に存在することがわかる｡ /iロニアの TC の性質を OocJ∫ii､ゞの TC

の性質と比べたのが表 4である｡ どちらの rIIC も直線形 (linear)であること, サブユニットが 3列から

なること,分布は ランダムであること等頼似 した性質を示す一方で,サブユニットの原形質膜内の位置が

Ooc),stisでは EF面にしか見られないのに反 しノミロニ7では EF面と PF面の両方にみられること,TC

の平均長が OocJSti∫で 510nm バ ロニアで 350nm と長さに違いがあること,対になった TCが Ooc),S/7'S

では存在するがバ ロニアではみられないこと,Granulebandが OoCJS/isでは原形質膜の PF面にみられ

るのにバ ロニアではまったくみられない等多くの点で違いが認められている｡これらの諸性質を考慮して考

えたのが図12に示 したバ ロニアミクロフィブリル合成のモデルである｡Prestonのモデルと対比した場合,

原形質膜の額粒が ミクロフィブリル合成に関するという基本的な点では一致しているものの Prestonの考

図9 Valomlamacropiz),,5aの原形質 PF面上にみられる TC(矢印)0

---14 - - -
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図10 ValoniamacropJLLiy∫aの TCの出現模式図

MF-microfibril 図 7と比較されたい ｡

図11 ValoniamacropblSaの二次壁形成途上 にある原形質膜面を示すo ミクロフィブリルは鋳型

として互いに平行に走行する｡中央の ミクロフィブリル鋳型の先端に TCがみられる｡

- 15-
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表 4 0ocJ∫ti∫と Valoniaの TC の比較表37)

Oocysii∫ ValoTIia

TerminalComplex

Shape

Locationwithinplasmamembrane

Length(nm)

Stlbunitarrangement

Dimcnsionoreachsubunit(nm)

Subunil′numberpel･TC

PairedTC

Distribution

Granulebands

Microfibrilwidth(nm)

linear linear

outerleaRet transmembrane

510 350

3rows 3rows

7.1 9.0-12.0

108 90-120

present absent

1,andom random

pl･eSent absent

18.5-22.1 12.0-21.0

i
∫

触郡

膿 ,′∫′

一才{如gi}3..謁踊 LZu7,,,1fli'.,ij;(tE,),iiiI,,I,yT,ltpf,冊dL,i.王,I 捕 ∴皿湘 ′

図12 Valoniamacroph_γ∫aにおけるセルロース ミクロフィブリル合

成の模式図37)｡TC は transmembraneで 3列からなる｡

えた類粒体は直方体状であるのに反し筆者らの観察に基づくと直線形であること,Prestonは3方向に ミク

ロフィブリルが形成されるがその際に頼粒体は不動であると考えたが筆者らのモデルでは ミクロフィブリル

は一方向にのみ形成され,その際額粒体が原形質膜上を移動するというものである｡

てガタマモ (BoergeJeTLiarorbe∫ii)の原形質膜上の TC についても調べた結果,バ ロニアときわめてよく

頬似した TC を有することが判明した90)｡この場合も TC はやは り PF面と EF面の両方にみ られ,

Granuleband なる構造はみられなかった｡

上記のように OocJStis,/IPニア,マガクマモはいずれも直線形 (linear)の TC を有するがある種の藻

類ではロゼット形の TC を看することが知 られている20,21,91,92)｡そこで TCの形態についてこれまで判明

しているものを図示すると図13のごとくになる｡2,3,4はいずれもロゼット形に属するもので実際には①

の Globule形②～④ のロゼット形,⑤ の直線形の3種類のタイプの rrC がこれまでに観察されている｡

高等植物では ミクロフィブリルは PF面上の6個一組の額粒体からなるロゼット並びにこれと相補的な位

置にある FJF面上の単独Globuleで終 っている91,92)o同様のロゼットがシダの原糸体 (I)rotoIlerna)の先

端部でもみられてお り9㌔),これらロゼットがセルロ-ス生合成の機械部分に当ると考えられている｡高等棉
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図13 文献に記載のある TCの形

(1)は globule形｡

(2),(3),(4)はロゼット形 (rosette)0

(5)は直線形 (linear)｡
(1)は EF面,(2),(3),(4)は PE面,

(5)は EFand/orPF面 にみられる｡

物組織から調製 したプロトプラスによる細胞壁再生過程において TCが観察できず,その理由として膨圧

が不十分であるとされる一方で TCが実在しない証拠と考えられていた｡ しかし最近になって高等植物の

プロトプラス●トにおいても TC の存在が確かめられている96'｡形の小さい球状 TC に相当して トウモロコ

シ93)やシダ97)の ミクロフィブリルは Ooc/V∫tisの ミクロフィブリルよりも小さい｡ ミクロフィブリルのい型

の末端にみられる ロゼットは藻煩の Micra5teria∫denticulata20) や MICrux-meliieu∫ic91)の原形質膜 PF面

にも観察されている｡MicrasteriaSの一次壁形成中には単独のロゼットがランダムに分布Lかつランダムに

配列した 6-8nm の MFが合成される二次壁堆積期には 16列車に 175のロゼットを含んだ TCが観察

され ロゼットの配列に比例して長いロゼット列からは径の太いまた短いロゼット列からほ径の細い ミクロフ

ィブリルが帯状に形成される｡linearTC,globule,particlerosettesはタンパク質ないしはセルロース合

成酵素だとほ証されていないがセルロースミクロフィブリルとの超顕微鏡的な関係から酵素ないしはこれに

関連した構造であろうと考えられている｡ しかしながらその一方では TCは原形質膜上の タンパク質が不

自然に集合したに過ぎないという見方も皆無ではない｡筆者ら9S)はタンパク質合成阻害剤であるシクロ-辛

シミドを用いてマガタてモのプロトプラス ト (aplanospore)の TC の消長を調べた ｡ その結果, シクロ

-キミドで処理をすると TCは消失しないがセルロース ミクロフィブリルは形成されなかった｡ さらに阻

害剤で処理を行なった後 プロトプラス トを通常の培地に移しかえてやると TC が時間の経過と共に回復し

- 17-
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図14 BoergeSeniaforbesiiの thallusを Wounding後,通常培地 (lh)+シクロ

ヘキシ ミド (10FLM)を含む培地 (4h)+通常の培地に戻す (3h)の処理

を行なった細胞の 7 .)-ブフラクチャ-像で 原形質膜上に TC が回復す

ると同時に ミクロフィブ リル も見られ る｡

それに伴な -,{ ミクロフJiフリルも徐々に形成 されるに至 った (図14)｡ 以上の結果 よりシ'/ロへキシミト

処理に よりタノバ//質の合成が 阻害 されるがために新たな TC 合成は阻害されその結果 セル p-ス ミクロ

フィブリ′Lは合成されないと推諭された｡従 って了rCは単に原形質膜上のタンパ /I/質分子の不 自然な集合

に よって生 じた ものではなく, ミクロフィブ リ′しの合成 と堆積に関与するタ/バク質性の構造体であること

がは っきりしてきた ｡

X.バクテリアセルロースと結晶化阻害剤

,lee/,,b,lCicrリ'Li"u〝′は前述のごとくきわめて有用なセル ロース生合成の研究材料であって,通常 2-61-1-.

幅の ミクロフィブ リルが数本集まって 3011m ほどの リボ ノ状 フィブ リ′Lを形成す る｡ ところが敏光増白剤

として知 られるカルコフルオー′し(Calcol'luor"7hiteSrr)あるいはテ ィノバノバ TinopalLPW)を含む

培地で生育させてやると通常の 7 1ブリ′レ形成に代って非晶性の7-1ブl)ルが帯状に形成される｡特に高濃

度の蛍光増 白剤の下 ではシー ト状のセル p-スが形成されるのだがこれ らの知 見は天然セル .]-スの形成に

→ 18--
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図15 Aceiobacterxylinum のコ:/ゴーレッ ド (1mg/ml)処理によっ

て生じたセルロース性帯状産物

関する既往の概念とはかけ離れて特異でかつ興味深い現象である｡最近筆者らはセルロ-ス染料として知ら

れるコンゴーレッドで処理することによって蛍光増日割処理と同様の非晶性の微細なフィブリルの帯が形成

されることをみている (図15)｡X線回折像から判断しても同染料の処理によって生 じたセルロースが非晶

性であることが確認されている｡これらの研究によってカルコフルオールやティノパルあるいはコl/ゴーレ

ッドがセルp--スの結晶化阻害剤であって,図16に示される正常の ミクロフィブリル形成時にグルカン鎖の

間にこれら阻害剤が入 り込み,グルカン鎖が互いに結晶化できなくなる (図16)ことによって方向性のない

微細なフィブリルの帯が形成されることが明らかになってきた｡このように,セルロースに対して特別の親

和性を有するこれら薬品の作用により,少 しずつセルロースミクロフィブリルの生成過程が解明されてきて

いる｡

Xl.お わ り に

セルロースは古 くより研究されているもののその生成の仕組みはいまだ十分に理解されていない｡その分

子構造は化学に素人の筆者には比較的単純に見えてもいまだ有機合成手法によってセルロース鎖と言えるも

のはつくられていない｡また一本の ミクロフィブリル内でセルロース鎖がすべて一方向なのかあるいは互い

に逆方向を向いているのかさえも完全に解決したとは言えないようである｡さらに,セルロース合成酵素は

いまだ単離されていないL invitro での セルロースミクロフィブリル合成すら成巧 していない｡それだけ

セルロース合成酵素が不安定であることを物語るものであろう｡ しかしながら,本稿で触れた,あるいは紙

面の都合で触れられなかった成果を含めてセルロースの生合成に関する研究はゆっくりとではあるが着実に

実を結ばせてきている｡したがって上記のような未解決の問題も近い将来必ず解明されるであろう｡そうす

れば,結晶性や ミクロフィブリ′レの幅あるいは重合度等の諸性質を思いのままコントロールされた `̀セルp

- 19-



木 材 研 究 ･資 料 第21号 (1985)

●◆■●●●
I
l
l

_ヽノ'

β(1.4)gJucanpolymerizing enzymes

1.5nmsub-elerTlentary fibriI

. p一asmamembrane

1
.I
.I.･

1
1

●●

､＼ノ

図16 AcelobaclerxJlinum による正常の フィブ リル形成模式図 (上側)

AcelobaclerぺyliTlum の蛍光増白剤ならびにコンゴ-レッ ド処理に

よって生じる帯状セルロース産物の形成模式図 (下側)''m)

-スの人工合成日が可能 とな り,人為によるセルロース合成工場 も夢ではなくなるであろ う｡
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