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は じ め に

成熟した樹木は樹皮,木部,髄からなり,木部と樹皮の間には分裂組織としての形成層がある｡形成層は
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第 1図 樹幹先端部の組織発達模式図1)

*第32回木研公開講演会 (大阪,1975,5,20)において講演
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樹幹先端の生長点から少し下の部分にある前形成層から導かれ,前形成層は幹の横断面において同心円状に

並んでおり,幹の生長に伴って内側と外側から次第に永久組織化して維管束 (vascularbundle)になる｡こ

れらの維管束は中央で内外2つの部分に区分され,その境界には分裂機能をもち続けた極めてわずかな層の

細胞列があり,これを束内形成層 (fascicularcambium)と呼んでいる.束内形成層の内側が一次木部で,

外側が一次師部である｡肥大生長をおこなう樹木では束内形成層が接線面分裂をおこなって内側に木部細胞

杏,外側に師部細胞をつくりだす機能をもつようになり,またこれと平行して隣どうしの束内形成層をつな

ぐように維管束間の基本組織中に束間形成層 (interfascicularcambium)と呼ばれる層ができ,完全に連続

して髄および一次木部を環状に包囲する維管束形成層 (vascularcambium),通常形成層と呼ばれる二次分

裂組織が完成する1)(第 1図)0

この形成層の環は内側に木部細胞を分裂しつつ自分自身はその円周をひろげながら外方に押し出されてゆ
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第2図 3年生アカマツ樹幹横断面と形成層細胞の分裂様式

C:形成層始原細胞 M(Cの左):木部母細胞

M(Cの右):師部母細胞 Ⅹ :成熟木部細胞

p :成熟師部細胞 E :生長細胞
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き,外側には師部の細胞を分裂してゆく｡このように環状の形成層から新たに分裂してできた木部および師

部がそれぞれ二次木部および二次師部で,第2図はこのようにして形成きれた3年生アカマツの横断面と,

形成層細胞の分裂様式を模式的に示したものである2)｡形成層はその樹木の一生を通じて分裂を続けながら･

二次木部は次第に蓄積されて太 くなり,林産工業で利用される木材を生産することになるo

Ⅰ 多糖類およびリグニンの細胞壁

での存在状態

最近 ALBERSHEIM ら3) はシカモアカエデ

(Acerp∫eudoplalanuS) の培養細胞をホモゲナ

ィズし,種々の酵素処理などによって細胞壁

を分離してその糖組成を分析し,グルコース

〔4.2%,セルロ-スを構成するグルコース(24

%)以外のもの〕,ガラクトース (14･5%),ア

ラビノース (28･2%),ガラクツロン酸 (13･2

%),キシロ-ス (10･2%),ラムノース,フコ

-ス(ともに少量),マンノース (こん跡)から

成っていることを明らかにするとともに,シ

ヵモアカエデの一次細胞壁を構成する多糖類

として,セルロースのほかにキシログルカン,

アラビノガラクタン,ラムノガラクツロナン

を分離し,それぞれの構造を解明しているo

ALBERSHEIM らによればこれらの多糖類は

綿肪壁中において第3図に示したように配列

しているという｡

すなわち,キシログルカンが水素結合でセ

ルロースミクロフィブリルに結合し,キシロ

グルカンのもう一万の末端はラムノガラクツ

ロナンにガラクタン側鎖を介してつながる｡

ラムノガラクツロナンは 3,6-結合の アラビ

ノガラクタンを介して細胞壁タンパク質のセ

リン残基と結合している｡こうしてセルロー

ス ミクロフィブリルはペクチン多糖類,へミ

セルロ-スを介して互いに結合することにな

る｡水素結合はキシログルカンとセルロース

~_ ~~~~ ミクロフィ
ブリル

ー〕｣止- 貢;ログル

ミクロフィブリルの間にだけ認められ,この ｣一一V 言f三芋7/

結合はオ-キシン処理などによる細胞壁の酸

性化で切断されることにより,セルロースミ

クロフィブリル間のずれが起こり易 くなると

している4)0

細胞壁の同様な構造は他のい くつかの植物

で も確認されているので,植物細胞の一次壁

アラビナン
と4-結合ガ
ラクタソ

早
｢｢

ペクチン多糖類

細胞壁蛋白質の
セリンに結合し
ているアラビノ
ガラクタン

__4 -___ 細胞壁蛋白質の
セリン残基

色_｢ テトラアラ
ビノース-
蛋白質

第3図 一 次 壁 の モ デ ル3)
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におけるセルロース,ヘミセルロースとタンパク質の関係は

基本的にはシカモアカエデの場合と同じであろうと推定され

ている｡

一方,針葉樹および広葉樹木部を構成する仮道管,道管,

木繊維などでは,細胞が十分に生長すると,一次壁の内部に

ミクロフィブリルが密に一定方向に並んで沈着した二次壁が

形成きれ,細胞壁を強化し,細胞どうLを接着するために,

リグニンが沈着してくる｡また二次壁はセルロ-スミクロフ

ィブリルの配列方向の相違から,一般に外層 (Sl),中層 (S2),

内層 (S3)に区別されている (第4図)5)｡

二次壁形成中にもヘミセルロース (針葉樹ではグルコマン

ナン,広葉樹ではグルクロノキシラン)が増大するので,こ

れらの多糖類と二次壁を構成するミクロフィブリルとの闇に,

一次壁でみられたような相互関係が考えられるが,二次壁の

場合には一次壁に比べて一般にミクロフィブリルがら密に沈

着しているので,少くとも結晶領域ではヘミセルロース,リ

グニンがセルロースと結合している可能性は少ないと考えら

れる｡しかし非結晶領域ではヘミセルロース,リグニンのよ

うなマトリックス物質が沈積し,ヘミセルロースとセルロー

ス間には一次壁の場合と同じような水素結合があり,またリ
第4図 木線維の細胞壁モデル5)

ダニンとヘミセルロースとタンパク質は化学結合している可能性が大きい6)｡

Ⅱ 一次壁 の形成

形成層細胞の分裂に伴って新生細胞間に細胞板 (cellplate)が形成されるが,一般にその部分にはゴルジ

体 (Golgibody)の増殖が認められる｡ ゴルジ体は届平な嚢 (Golgicisternae)と小球状の小胞 (Golgi

vesicle)および大形の液胞 (Golgivacuole)からなり,四酸化オスミウムで染色することができる｡

細胞壁の新生に先だって Golgicisternaeが出来,切断して小胞が生じ,小胞は微細小管 (microtubule)

-細胞壁 ミクロフィブリルの配列方向と常に平行して存在し,ミクロフィブリルの配列方向の決定と関連が

あると考えられている- に誘導きれて細胞板部に集ることが知られている (第5図)7)｡

新生したての若い細胞壁は酸性ペクチン (主としてラムノガラクツロナン)を高濃度に含んでいるが,細

胞板 もほとんどラムノガラクツロナンから構成されていると言われている｡

成熟細胞の中間膜になる細胞板の形成についで一次壁が形成されるが,一次壁の化学組成は次の4つの点

で中間膜のそれと異っている｡

a) 一次壁に沈着したペクチンは細胞板のラムノガラクツロナンよりも酸性が一層少なく,主としてアラビ

ナン,ガラクタン,アラビノガラクタンからなっている｡また中性ペクチンの顧性ペクチンに対する比は一

次壁形成が進行するにつれて増大する｡

b) ペクチン以外のヘミセルロース, キシログルカンとともにグルコマンナン (針葉樹), グルクロノキシ

ラン (広葉樹)も沈着し始める｡

C) 一次壁の成熟に伴ってセルロースミクロフィブリルの沈着が増大する｡

d) 一次壁の形成がほぼ完了し,細胞の生長速度が減少した時,ヒドロキシプロリン～リッチ (全アミノ酸

残基の20-30%に達する)の特殊な構造タンパク質の沈着が増大する｡このタンパク質の機能については不
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第5図 細胞板形成におけるゴルジ体の機能7)oスケ-ル,200nm

a.14C-グルコース溶液中に10
分つけたもの (ゴルジ体に
14Cがとりこまれている)
(黒点の部分)

b.14C-グルコース溶液中に10分,
ついで非放射性グルコース浴液

中に10分つけたもの (14Cのと
りこみがゴルジ小胞に移動して

いる)

C.14C-グルコース溶液中に10分,
ついで非放射性グルコース溶液
に30分つけたもの (ゴルジ体 ･

小胞には14Cがなく細胞壁に認
められる)

第6図 小麦板における14Cグルコースの細胞壁多糖倖-のとりこみ8)｡スケール,1･0〃m
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明であるが,細胞壁の生長の停止と関連があるものと推定されている｡

ゴルジ小胞の活動は一次壁形成時も活発で,壁形成部の原形質膜近 くに集まり,同膜と融合してその内容

物を生長しつつある細胞壁中および壁上に放出する7)0

NoRTHCOTE ら8)は小麦の根端を短時間放射性グルコース溶液につけてから非放射性グルコース溶液に移し,

この間定期的に根端切片を作成して細胞板および細胞壁申-のグルコースのとりこみを高分解能オートラジ

オグラフィーで調べたところ,第6図に示すように数分間放射性グルコ-ス中につけただけで放射能はゴル

ジ体の cisternae中に検出され, さらに根を非放射性グルコ-ス溶液中に移した場合には初期には放射能は

ゴルジ小胞で検出されるが,時間の経過に伴って放射能はゴルジ小胞から細胞質を横切って転移され,最後

には細胞壁中に見出されることを明らかにしている｡この事はゴルジ体が細胞壁多糖類を合成することを示

す明確な証拠であり,形成きれた放射性多糖類は分析の結果,ペクチンおよびヘミセルロース系の単糖類で

あることが確認された｡

さらに彼らは9)ェンドゥの板から分離したゴルジ体が放射性グルコ-スを iT-itroでペクチンおよびヘミ

セルロースにとりこむことを明らかにしている.この結果はゴルジ体中には単糖類の重合ばかりでなく,翠

糖間の相互転換を触媒する酵素が含まれていることを示している･しかしゴルじ体がセルロ-スを合成する

ことを示すデ-タ-ば inuiuoでもinvitroでも今回まで得られていない.現在,セルロースは原形質膜上

の頼粒で合成きれるものと推定されている10)｡

なお,一次壁に含まれるヒドロキシプロリンーリッチの構造タンパク質はリボゾーム上で合成されるが,

細胞壁にとりこまれる前に,ゴルジ体中にとりこまれ,鎖状のテトラアラビノース単位と結合し,このタン

パク質-アラビノース複合体 (ヒドロキシプロリン残基を通してタンパク質と結合している)はゴルジ小胞

を通して多糖額の場合と同じように細胞壁に運搬される (第3図参照).

Ⅲ 二次壁の形成

一次壁から二次壁形成への移行は一般に徐々に起こるが,一次壁との間に次の5つの差が認められてい

る7)｡

a) 二次壁にはペクチンは沈着されない｡

b) 二次壁ではセルロース量の増大に伴ってへミセルロ-スの割合が減少するが,その組成 も変化し,一次

壁に比べてキシログルカンが減少し, ダルクロノキシラン (広葉樹), グルコマンナン (針葉樹)が増大す

る｡

C) 細胞壁単位重量当りのセルロース量が増大し,ミクロフィブリルの配向は細胞長軸に一層平行してくる

(第4図参照)｡また,ある植物 (GosShium)ではセルロース分子が大きくなり,一次壁セルロース分子の分

子量 3-4×105に対し二次壁のそれは 2×106となる｡

d) 二次壁にはヒドロキシプロリン- リッチの構造タンパク質は含まれない｡

e) 二次壁形成中は14C-グルコ-スはガラクツロン酸,ガラクトース,アラビノース (いずれもペクチン物
質構成単糖類)にはとりこまれず,キシロース,グルクロン酸 (二次壁ヘミセルロースの構成単糖類)にと

りこまれる｡この事は二次壁形成中に細胞のペクチンモノマ-合成能が失われるためと考えられ,特にその

原因としてグルコース系モノマーのガラクトース系モノマー-の転換を触媒するエピメラーゼ活性が二次壁

形成中に低下することが推定されている (第7図)｡

ペクチン以外のへミセルロ-スの合成能 も二次壁形成中に減少し,ゴルジ体の多糖類合成能,ゴルジ小胞

の活性も同様に減少する｡一方,対照的に原形質膜頼粒のセルロース合成能は二次壁形成中に著るしく増大

する｡

NoRTHCOTE によると放射性グルコースをェンドゥ根端の若い細胞に与えると,主としてゴルジ体で放射
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性多糖類の合成が起こるが,成熟した細胞,例えばシカモアカエデの芽生えの茎では主として原形質膜上で

多糖類が合成きれ,合成きれる多糖類はセルロースである11)｡

木部道管,特に髄に近い原生木部 (protoxylem)の道管では第8図に示すように種々の型の二次肥厚が知

られている｡細胞壁のこのような部分的肥厚には微細小管と小胞体 (endoplasmicreticulum)の関与が推定

されている｡すなわち,微細小管は一次壁形成時には細胞壁の全領域で原形質膜に接して配列され,ゴルジ

小胞の原形質膜への運搬の役をしているが12),一次壁形成の終った仮道管や道管では微細小管はグル-プに

なって配列され,微細小管のないところでは小胞体が原形質膜に接して存在し,この部分は末肥厚にとどま

り,残りの部分が肥厚するものと考えられている (第9図)0

したがって小胞体は原形質膜-のへミセルロ-スの沈着を防ぎ,原形質膜上でのセルロ-スの合成を防い

でいるものと推定される｡なお同様の機構で道管のェンドゥオールも肥厚しないことが認められているo

ADP ATP

フルクト スI6-P二二=ニブルコIス16-P 二㌧ ノ グルコ_ス

マン ノ-スー6-P グルコース-1IP

マンノース-1-P 是,L g

Lr

UDP-ラムノ-ス

UTP
ppi

コ-ス ー I UDp-ガラク トース

NADH+H+

GDP-マンノ-ス UDP-グル クロン酸 7 -- UDP-ガラクツロン酸

スコ

ー

-1
ー
>

フPDG

フコースは根冠

の粘液層多糖類

構成糖

UDP-キシロース ー UDP-アラビノ-ス

′†
これらの反応は
エピメラーゼで

触媒される

第7図 細胞壁多糖類合成と関連した単糖類の代謝経路

G

5
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歯

短

毎

(
m
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らせん状 階紋状 網状

第8図 木 部 道 管 の 肥 厚 様 式
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細胞長軸方向

原形質膜 ‡

ー 微細小管

I
l
1
｣く- 小胞体

二次壁沈着前

一次壁

原形質膜

一次壁

二次壁沈着後

第9図 木部道管肥厚の様式と小胞体の関係

二次壁の多糖類合成が終了するころになると,フェニルアラニンアンモニアリアーゼ (PAL)を始めとす

る1)グニンモノマー生成に必要な酵素寮 (図中の数字で示してある)が細胞中に合成され,それまでタンパ

ク質の構成アミノ酸として利用されていたL-フェニルアラニンは第10図に示す経路にしたがってコニフェリ

ルアルコールおよびシナピルアルコールとなり,これらのアルコールは細胞壁と結合したペルオキシダーゼ

によって重合きれ,一次壁のコーナーから次第に壁全体に亘って木化が進行する｡

木化に関係するこれらの酵素類は細胞内器官に局在していわゆる multienzymesystem として働いている

可能性も指摘されているが13),なお不明の部分が多く,また木化にゴルジ体が関与するかどうかについても

不明である｡

また,道管のエンドウォールは末木化にとゞまり,その部分に接した小胞体上のリボゾームによって合成

された加水分解酵素により加水分解きれて細胞質が放出され,長い連続した管となる｡

Ⅳ 組織分化の発現

JACOB と MoNOD14)の大腸菌におけるβ-ガラクトシダーゼ活性誘導についての有名な研究以来,真核生

物 (eukaryote)における種々の遺伝子の発現は構造遺伝子 (structuralgene)およびこれと協同して作用す

る調節遺伝子 (regulatorygene)の関与によって起こるものと推定され,組織分化の発現に対しても第 1表

に示すように主として三つの調節作用が知られている｡

a) 転写調節 (transcriptionalcontrol)一一伝令 RNAの合成頻度を調節する

b) 翻訳調節 (translationalcontrol)-伝令 RNAの翻訳速度を調節することにより遺伝子発現を制御する

C)翻訳段階後の調節 (postranslationalcontrol)-タンパク質合成後のタンパク質構造の修正などにより組
織分化を調節する

現在,これらの調節作用のどれが組織分化に最も重要であるかは不明であるが,ある生長段階での特定の

酵素および構造タンパク質が上記 a,b,Cのどの段階で起っているかについてはある程度実験的に明らかに

することができる｡
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㌻5-顔L-フェニルアラニ ン
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第10図 ケイヒ酸経路によるリグニンの形成

例えば,アクチノマイシンD は RNA合成の阻害剤であるが,スイカの芽生えの生長を完全に阻害する

濃度でも子葉中のイソシトレートリアーゼおよびマレートシンテターゼの両酵素活性の増大を阻害しない｡

一万,両酵素活性の増大はタンパク質合成阻害剤であるシクロヘキシミドでは阻害される15)･同様な現象は

クロレラの硝酸還元酵素の場合にも認められる16)｡以上の事実はこれら酵素の活性増大が伝令 RNAの合成

には依存せず,伝令 RNAによる遺伝情報転写後のタンパク質合成の段階で調節されていることを示してい

る｡一万,エンドウ子葉中の酸性 リボヌクレアーゼ活性の増大は高濃度のシクロへキシドでも阻害きれない

ことが知られており7), この酵素活性の発現が,タンパク質の合成を伴はない翻訳後の段階で調節されてい

ることが推定される｡

今,三つの酵素,A,B,C が生長のある段階で著るしく増大したとする｡A とBの活性増大はシクロヘ

キシミドで阻害され,Cの活性増大は阻害されなかったとしよう○ さらにAおよびBの活性増大は密度標

識法 (D20 あるいはH2180中で試料の組織を培養した後酵素標品を調製し, これを塩化セシウム溶液など

による密度匂配遠心法にかけ,コントロ-ルの酵素に対する浮遊密度の増大を測定する)により180の酵素

中へのとりこみが認もられ､Cでは 180のとりこみがなく,しかもこれらの酵素の分解速度には変化がなか
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第1表 遺伝子発現制御 の可能 な諸段階

転写調節

転写に対する DNA鋳型 (遺伝子)の有効性

転写の開始 (鋳型の認識および RNA ポリメラ-ゼの鋳型との結合)

転写速度 (RNA ポリメラ-ゼ分子の数および活性度)

転写の終了と伝令 RNA の解放

翻訳調節

伝令 RNA の変化と成熟 (翻訳に対する伝令 RNA の有効性)

伝令 RNA の輸送

転移 RNA およびアミノアシル転移 RNA合成酵素の有効性

リボゾームサブユニットの有効性

開始複合体の形成

開始

ペプチド結合形成および転送

タンパク質合成の終了およびタンパク質の解放

伝令 RNA の継続的有効性 (分解に抵抗して)

翻訳後の調節

タンパク質構造の修正 (一次,二次,三次,四次構造)

タンパク質の活性化および否活性化

回転率 (合成対分解)

ったとする.さらにA酸素の活性増大はアクチノマイシンD で阻害きれ,BとCは阻害きれない｡こうい

う場合には明らかにCは,タンパク質の修正,活性化など翻訳段階後で制御されており,AおよびBは de

nov(‖こ合成されていることがわかる｡ またBの合成は RNA合成に依存せず,翻訳段階後のタンパク質の

合成段階で制御されていることを示している｡

Aの合成については,若しアクチノマイシンD が RNA合成のみを特異的に阻害し,A酵素合成を指令

する伝令 RNA の分解速度に変化がないとすると,伝令 RNA の denouo合成に依存し,したがって転変

段階で調節されていることが推定される｡

現在のとこち高等植物における個々の伝令 RNAの合成,その代謝回転および転変に対する各遺伝子の作

用などについての知見はほとんど得られていないので,転変段階での調節を証明することは極めて困難であ

る｡

しかし一般に植物の細胞質における伝令 RNAは長命であると言われているので,生長段階における特定

酵素の急速な消失が起った場合には,主として a)酵素の分解速度の増大,b)酵素の不活性化などによる

ものと推定されている｡硝酸還元酵素は硝酸塩の存在下で誘導きれ,合成と分解のバランスが保たれている

が,硝酸塩を除くと急速に活性が消失する｡この硝酸還元酵素の消失は組織中に特異的なタンパク質分解酵

素が合成きれるためで,この酵素の合成はシクロヘキシミドによって阻害きれるため,シクロヘキシミドの

存在下では硝酸還元酵素の消失を防ぐことができる17)｡後者の例としては馬鈴薯のインベルターゼが知られ

ており,馬鈴薯塊茎を0-5oCから10-15oC に移すと, インベルターゼに特異的なタンパク質系阻害物質

量が増大し,インベルターゼ活性が減少する18).なお,このような特異的阻害物質および不活性化物質は他

の酵素の場合にも知られている｡
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お わ り に

木棚 軌或の化学は樹木形成層細胞の分化 (師部および木部の形成)に伴 う代謝および成分の変動を生化学

的および化学的に解明することを内容としている｡そのためには組織分化の発現機構の解明が不可欠である

が,以上概述してきたように植物の組織分化には遺伝的,生化学的な条件が複雑にからみ合っており,これ

らの問題の根本的解明は今日では極めて困難であるO

例えば木化と関連した遺伝子の発現に作用する因るに対しても光,植物ホルモン,特定基質の濃度などが

別々に報菖されている｡

すなわち GRISEBACH,HAHLBROCK19)らはパセリ培養細胞の リグニン合成に関係する一連の酵素,フェニ

ルアラニンアンモニアリア-ゼ,ケイヒ酸-4-ヒドロキシラーゼ,4-ヒドロキシケイヒ顧-3-ヒドロキシラー

ゼ,ヒドロキシケイヒ酸 O-メチル トランスフェラ-ゼ,A-クマレ-ト:CoA リガ-ゼ,シンナモイル CoA

レダクタ-ゼ,アロマチックアルデヒドレダクターゼ (第10図参照)の活性が光によって誘導されることを

明らかにしている｡一方,駒嶺ら20)は五寸ニンジン培養カルスが光照射によって木部細胞を誘導する際,光

によって上昇されたサイクリックAMPレベルが 才一RNA を修飾してサイトカイニンの生成をもたらし,サ

イトカイニンとオーキシンの共同作用によって木部分化が起こるものと推定している｡また特定基質の例と

して NoRTHCOTEら21)はインゲンマメ(PhaSeOlusuulgariS)のカルス培養でオ-キシンとシュクロースの維管

束分化に及ぼす作用を研究し,IAA の相対比が上昇すると木部を,逆に シュ-クロース畳の増大は師部を

誘導すること,シュクロースの師部誘導効果はα-グ リコシルジサッカリド構造に特異的であることを認めて

いる｡

今後,これらのデーターのつみ重ねによって木部分化と形成の機構が統一的に解明され,林産工業の色々

の利用目的に適した木材が自由に生産されるようになることを期待したい｡
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