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1. は じ め に

あて材に関する研究の歴史は古く,また当木質科学研究所においても伝統的な学問分野の一つであり,

古くは本研究所発行の ｢木材研究 第 1号 (1949)｣に尾中文彦先生1)が,新しくは1983年発行の ｢木材

研究･資料 第18号｣に島地 謙先生2)が総説を書いておられる｡日本語における ｢あて材とは｣の詳説

は,両先生の著述に十二分に記されており,不詳私がここで拙い文章をこねまわすよりも両著を読んで

頂いた方が,読者の皆さんにはよほどわかりやすく造詣の深い知識が得られるのではないかと,この原

稿を書きながら身の縮む思いがしている｡また英文にも秀逸な総説カ札 くゝつもあるのでたとえば6-7･22),あ

て材とはどういうものなのかという詳細はそれらで学ばれることをお薦めする｡ともあれ,概略的に｢あ

て材とは何か｣ということについて触れてから,それら総説以降のあて材研究の動向について述べる｡

2. あ て 材 と は

国際木材解剖学者連合 (InternationalAssociationofWoodAnatomists)の定義によれば,あて材

とは "幹や枝を元来の正しい位置に保持しようとするために,その正しい位置が乱された場合に,傾斜

あるいは湾曲した幹および枝の部分にできる多少とも特異な解剖学的性質を示す木部〟であるらしい2)｡

図 1に示したような湾曲した部位には自然とあて材ができていることは十分に考えられる｡ともあれ,

この定義に基づくと,

1)枝や幹が動 く (曲がる)ための成長応力を生じること

2)通常材とは何らかの解剖学的に異なる性質があること

の2点が満たされる材は ｢あて材｣と呼んで差し支えないということになる｡あて材はその性質によっ

て2種類に大別される｡圧縮あて材と引張あて材である｡

針葉樹の場合,例外無く傾斜下側または湾曲外側への偏心成長が著しく,その部分に圧縮あて材が生

じる(図2)｡圧縮あて材はリグニンが多くセルロースが少なく,圧縮の成長応力を生じ,あて材のでき

た側が伸びようとする3)｡その結果,枝や幹は圧縮あて材ができた側とは反対側に曲がろうとする｡その
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図1 あて材が形成されていると思われるクロマツ (左)とサクラ (右)の湾曲した幹｡

図2 圧縮あて材 (アカマツ,左,CW)と引張あて材 (リョウブ,右,TW)
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解剖学的特徴は,仮道管の形状が丸みを帯びセルロースミクロフィブリル傾角が大きいこと (細胞長軸

に対して約450)が代表的である｡

広葉樹の場合,最も多くみられるあて材として ｢引張あて材｣がある｡引張あて材は,圧縮あて材と

は逆にセルロースが多くリグニンが少なく,引張の成長応力を強く生じることにより縮もうとする4)｡そ

の結果,枝や幹は引張あて材ができた側に曲がろうとする｡広葉樹の場合,傾斜や湾曲と偏心成長やあ

て材形成の関係は樹種によって異なり,例外が多くみられる｡傾斜や湾曲と偏心成長の関係では,傾斜

上側または湾曲内側に偏心成長のみられるものが圧倒的に多いが,偏心成長がみられないものも少なく

なく,逆に針葉樹と同じ側に偏心成長するものもある1)｡広葉樹で偏心成長がみられるものでは,あて材

は偏心側にみられる(図2)｡偏心成長のみられないものでは,あて材があるとしたら,ほとんどが傾斜

上側にみられる｡広葉樹であっても傾斜下側に生じるあて材は針葉樹の圧縮あて材と似通った特徴を呈

する1,5)｡一般的には,偏心成長や引張あて材の形成がはっきりしているものは高木に多く,はっきりし

ないものは濯木 ･つる性のものに多い傾向がある｡引張あて材の解剖学的特徴は必ずしも全ての樹種で

共通ではないが,リグニン含量の低い (あるいはまったく含まない)二次壁の層においてミクロフィブ

リル傾角が通常の材よりも小さいことがあげられる｡この特徴の出方の違いによって尾中はⅠ型,ⅠⅠ型,

ⅠⅠⅠ型に類別している｡典型的なものはⅠⅠ型,ⅠⅠⅠ型で,その二次壁の闇をゼラチン層 (G層)と呼ぶ1,6)｡
針葉樹の圧縮あて材は濃褐色を呈し,肉眼でも容易に通常の材と区別がつくが,広葉樹引張あて材は白

っぽく,肉眼で区別のつきやすいものとそうでないものとがある (図2)0

3. あて材形成の要因

あて材形成の要因は,枝や幹の軸と重力の方向が本来あるべき向き (主幹であれば,軸と重力の向き

が平行,枝であればある角度をもっていること)からずれることが,第一義的要因となっている1･2,7)｡枝

や幹が傾斜された場合には,外的に引張や圧縮の応力がかかることになるが,こちらの方は現在のとこ

ろ主要な要因ではないとされている｡鉛直方向への傾斜や曲げが行われた場合には確かに重力のみによ

って制御されている｡しかし,マツの枝を重力の向きと直角に (すなわち地面と平行に)ループを作っ

て固定した場合に,ループの内側だけにあて材ができたという報告8)もある｡重力による制御が第一義的

であることは否定されないが,横方向へは引張や圧縮の応力も枝や幹が感知して,あて材形成をおこな

うことができるようである｡また,鉛直方向にループを作って固定したあとに根を切 り離して水耕栽培

したところ,あて材形成がまったくみられなかったという報告があり9),根の存在もあて材形成に重要な

位置を占めていることが示されている｡

重力方向と枝や幹の軸のずれを感知してから材形成にいたる過程において,植物ホルモンによる制御

がおこなわれているのではないかと考えられ,あて材形成と植物ホルモンに関する種々の研究がおこな

われた｡

針葉樹における圧縮あて材については,人為的にオーキシンを与えたり,アンチオーキシンやオーキ

シン輸送阻害剤を塗布することによって,オーキシン濃度の高い部分で形成されるということが状況証

拠的にではあるが証明されており,同様の処理においてあて材が形成されなかった例は末だ報告されて

いない｡このことから,針葉樹圧縮あて材は,単純にオーキシンが通常よりも高い濃度になることによ

ってのみ誘発されるものと考えて差し支えなかろう2)｡オーキシン受容体やオーキシンで発現が制御さ

れる遺伝子等の研究例は,植物生理学分野で扱いやすく解析の早い材料,すなわち培養細胞や実生,ラ

イフサイクルの早いアラビドプシスなどの草本植物ですでに多く報告されている｡これら多くの知見を

針葉樹形成層付近あるいは木部分化帯で検証することによって,針葉樹圧縮あて材の形成に関するメカ

ニズムは早晩解決されるものと思われる｡

広葉樹における引張あて材については,針葉樹圧縮あて材にみられるようなオーキシン濃度との単純
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な関係はみられない｡アンチオーキシンを塗布した部分であて材と同じ特徴をもつ材の形成がみられた

ことから10),相対的にオー･キシン濃度の低いところで形成されるという仮説が証明されたかに見えたが,

樹種によっては必ずしもそうではないという結果も報告されており11,12),未だにその関連性については

はっきりしていない｡ジベレリンについては,長い間,材の形成量は左右するがあて材形成には関与し

ていない13)と考えられていた｡ところが近年,シダレザクラの当年枝にジベレリンのうちのGA3を投与

し続けて成長させると,本来あて材を形成しない当年枝中の上側に引張あて材が形成されてしだれなく

なることや14),数種の広葉樹樹幹に外樹皮を除去してGA3を塗布してやることにより引張あて材が形成

されることが報告されている15,16)｡エチレンについては,引張あて材形成中の部分で,そうでない部分よ

りも多く検出されている17)｡しかし,エチレンの投与によってあて材形成を誘導した例はみられない｡引

張あて材形成と植物ホルモンの関係には,これと､いった決め手がないまま現在に至っている｡

4. あて材形成のメカニズムへの分子生物学的アプローチ

1960年代末から1980年代初頭の頃にかけて植物ホルモンとあて材形成に関する研究が盛んに行われて

いたが,それ以後,あて材形成のメカニズム解明を目指した研究はすっかり姿を見せなくなってしまう｡

島地は｢現在一つの壁にぶつかっているものと思われる｣と表現した2)｡恐らくは,あて材形成のメカニ

ズムをさらに深く追求することに適した実験手法が兄いだされなかったためと思われる｡その間,分子

生物学が著しく進展し,また実験手法としても洗練され,格別のエキスパートでなくとも遺伝子レベル

でのアプローチが可能になり,生物学のあらゆる分野で利用されるようになった｡こういった背景から,

樹木生理学分野の諸問題にも分子生物学的手法が多く取り入れられるようになったのは,1980年代半ば

以降のことである｡分子生物学的手法で当初からよく行われていた手法としては,ある特定のタンパク

質のN末端アミノ酸配列を読み,それに相当する標識オリゴDNAの配列を人工的に合成し,目的の遺

伝子をつり上げる方法であった｡こういった方法でリグニン生合成系の酵素タンパク質をコードしてい

る遺伝子がいろいろクローニングされている18)0

その後,条件の異なる複数の試料を比較して遺伝子を拾い上げる方法が開発された｡この方法を用い

ると,遺伝子産物であるタンパク質をとらえることなく,ある現象や何らかの誘因々子を作用させた時

に発現する遺伝子を無作為に多数クローニングすることが可能である｡生体内では全ての組織で全ての

遺伝子が発現しているわけではない｡どの細胞にも共通して発現する遺伝子の他に,それぞれの組織や

状態によって特異的な遺伝子が発現している｡発現の違いは転写産物であるmRNAにまず現れる｡非常

に似通ったある材料間で一方にだけ存在しているmRNAを検出すれば,組織特異的であったり,ある誘

因々子に特有な現象に関与する遺伝子をつかまえることができる｡当初,ディファレンシャル ･スクリ

ーニングと呼ばれる方法が用いられた (図3)｡この方法ではまずネガティブ･コントロールの試料と何

らかの誘導をかけた試料の両方からmRNAを抽出してくる｡この両方のmRNAをそれぞれ鋳型とし

て標識 cDNAを合成してプローブとし,誘導のかかった試料から調製したcDNAライブラリをスクリ

ーニングする方法である｡これは,cDNAライブラリを展開したプレー トから2枚ずつ写し取ったシー

トをそれぞれのプローブで処理して一方のプローブとだけ反応しているクローンを探し出す方法で,罪

常に手間がかかった｡というのも,どちらの試料にも発現が共通している遺伝子の方が差のある遺伝子

よりも圧倒的に多いので,かなりの数のクローンを播いてもほとんどのスポット (大腸菌などの場合の

コロニーまたはファージなどの場合のプラーク)が両方ともに反応してしまう｡その中から一方にだけ

反応のあるスポットを探し出すために根気よく丁寧に点検しなければならなかったからである｡それ以

後,cDNAの塩基配列がmRNAと相補的で2本鎖を形成することを利用して,共通に発現している遺伝

子を除去し,発現に差のある遺伝子を濃縮する方法が開発された｡この方法をサブトラクション法とい

う(図4)｡サブトラクション法が開発されてから,現象面からcDNAをクローニングすることが容易に
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mRNA一一1-CDNAプローブ

比較してスクリーニング

図3 発現に差のある遺伝子をクローニングする方法1 ディファレンシャル ･スクリーニング

1.サブトラクテド･プローブ法

2.サブトラクテド･ライブラリ法

サブ ト ラ ク テ ド ･プローブ

¢DNAライブラリ

サブトラクテド･ライブラリ

すべてクローニング

すべてクローニング

図4 発現に差のある遺伝子をクローニングする方法2 サブトラクション法

(RT･PCR)

mRNAiCDNA
一一一一バンドの切り出し

＼
PCRl

+ DNA断片

図5 発現に差のある遺伝子をクローニングする方法3 ディファレンシャル･ディスプレイ

なり,いろいろな分野で応用されている｡この方法ならば,ディファレンシャル ･クローニングのよう

に良く似たシー トをいちいち時間をかけて見比べる必要がないからだ｡近年,ライブラリを介さないで,

発現に差のある遺伝子のcDNAをクローニングする方法としてディファレンシャル･ディスプレイ法が

開発された (図5)｡この方法は,RT-PCR (reversetranscriptionpolymerasechainreaction)法を

応用しており,うまく行けば非常に速 く発現に差のある遺伝子を特定することができる｡しかし,擬陽

性クローンも多数拾われてくるために,クローニング後の確認作業に注意が必要である19)0

こういった手法の発達によって,つい最近,チ-ダマツを用いて圧縮あて材と傾斜させた横の材,過
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常材を形成中の木部分化帯で発現に差のある遺伝子のcDNAがクローニングされた20)｡残念ながら,あ

て材だけで特異的に発現している遺伝子はまだ見つかっていないが,傾斜横で最も発現が強いもの,鉛

直な幹では発現が見られず傾斜横 とあて材形成部で発現が強いものが兄いだされている｡それらクロー

ンの塩基配列もすでに読まれており,既知遺伝子との相同性検索の結果,傾斜横で発現の強いもののう

ち 2つは,キシログルカン転移酵素 (ⅩET:Xyloglucanendotransglycosidase),他の2つはそれぞれ

Glycine-richcellwallprotein,proline-richcellwallproteinに対して高い相同性を示したという｡鉛

直部で発現が見られず,傾斜木の横 と圧縮あて部で同程度の発現が見られる遺伝子は,calreticulinと呼

ばれるカルシウム調節に関連のあるタンパク質と相同性がみられている｡

引張あて材について,筆者らはユーカリ (EucabQtuscamaldulensisL.)を用いて通常材 と引張あて

材を形成中の木部分化帯で発現に差のある遺伝子を探索してきた｡これらの結果,あて材形成部位だけ

で発現がみられるもの2種,傾斜木全体で発現がみられるもののあて材形成部で発現の強いもの3種,

鉛直木と傾斜下側 (あて形成の反対側)で同程度の発現がみられ引張あて材部で発現の強いもの8種を

クロ-ニングした21)｡現在,これらクローンの塩基配列を決定中で,引張あて材形成のメカニズムの解明

に大きな進展があることを期待している｡
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