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はじめに

陸上植物の細胞壁は細胞の最外層を覆っており，細胞
の形や大きさを最も直接的に決定する細胞構造である．
しかし，細胞壁の機能は単にそれだけではない．細胞同
士の接着，組織形成や器官形成における分化や成長の制
御および刺激に応答した生理反応の場といったさまざま
な機能をもっている．したがって細胞壁は，生存に必須
な多彩な役割を担う複合装置であり，細胞はそれら発生
や生理反応に合わせてそれぞれの機能を果たすために細
胞壁をオーダーメイドしなくてはならない．この多様な
働きを可能にするのが，細胞壁構成成分の多糖やタンパ
ク質などの高分子と，それらが複雑に絡み合った架橋
ネットワークである．伸長成長中の一次細胞壁の主成分
はセルロース微繊維であり，ヘミセルロースとペクチン
といったマトリックス多糖類や細胞壁タンパク質がそれ
ぞれ架橋しながら微繊維間を満たしている．マトリック
ス多糖類は主鎖に側鎖が付加した構造を取るものが多
く，この側鎖の変化も多様なはたらきを生み出す重要な
要因である．さらに，細胞伸長が停止した二次細胞壁で
はリグニンが蓄積し，木化・肥厚する．このように多様
な細胞壁成分や側鎖・架橋の変化が器官の成長，発生，
分化，外部刺激に対する応答といった自律的過程に，そ
れぞれどのような役割を果たしているか紹介したい．

細胞接着と細胞壁ネットワーク

細胞同士の接着は，単細胞から多細胞化した組織を有
する高等生物への進化の鍵となった事象であり，多細胞
生物が発生や形態形成の調節を行う際の非常に重要な因
子の一つである．細胞と細胞の間である中葉に多く含ま
れているペクチンは，隣接した細胞の細胞壁同士を接着
する，いわば細胞壁間のセメントとしての役割を果たす
ものであると考えられている．ペクチンは，その主鎖と
してホモガラクツロナン（HG）をもつ．HG同士は，カ
ルボキシル基の間にカルシウムイオンが介在することで
架橋を形成する(1)．このHG同士の架橋の程度で力学的
強度の調節が行われているのである．
また，HG主鎖だけではなく，側鎖として出ている糖
も細胞接着にかかわっていることがわかっている．半数
体タバコへのT-DNAタギングで単離されたnolac-H14
は細胞同士の接着性が弱くなった変異体である．この変
異体の細胞壁多糖解析の結果，ヘミセルロースと強く結
合する長いアラビノース側鎖をもつペクチンが存在せ
ず，これらが培地中に漏出していることが示された(2)．
同様に，培養変異により，小さな細胞集塊しか形成でき
ず，不定胚形成能力を失ったニンジンのカルスでも，ペ
クチンのアラビノース側鎖の割合が，通常のカルスの約
1/4になっていたことが示されている(3)．細胞接着性が
弱くなったこれらの変異細胞株では，共通にアラビノー

セミナー室	 植物細胞壁の情報処理システム-5

植物細胞壁：その多様なはたらき

住吉美奈子，岩井宏暁，佐藤　忍
 筑波大学生命環境系



463化学と生物 Vol. 53, No. 7, 2015

スが減少している．ペクチン主鎖がアラビノース側鎖を
介してヘミセルロースなどの他の細胞壁構成多糖と結合
することが細胞接着に重要であり，ひいては多細胞から
なる高等植物の発生に大きな影響を与えていると考えら
れる．
以上示したとおり，細胞壁多糖類の側鎖は隣り合う細

胞壁間の接着に必要不可欠であるが，それだけではなく
細胞壁全体の架橋の形成を調節する機能も果たしてい
る．たとえば，アラビノフラノシダーゼを過剰発現させ
たイネではヘミセルロースのアラビノース側鎖の減少と
同時に，ヘミセルロース主鎖の減少とセルロースの増加
や力学的特性の上昇が見られた（図1）．これはアラビ
ノース側鎖の減少が細胞壁全体に影響を与えたことを示
している(4)．また，ペクチンのアラビノース側鎖を分解
する酵素を孔辺細胞に投与すると，気孔の開閉ができな
くなるという報告もなされている．孔辺細胞の細胞壁で
はアラビノース側鎖がペクチン‒カルシウム架橋を阻害
することで柔軟性が保たれており，その結果，気孔の開
閉が可能になっていると考えられる(5)．このように，細
胞壁全体としての架橋の形成は，細胞壁のもつ力学的性
質を左右し，さらには細胞機能に大きな影響を与えてい
る．

器官脱離

春に花弁が落ちる．秋に葉が落ち，実が落ちる．この
器官の一部が本体から離れる器官脱離は積極的な生理的
過程であり，農業や園芸でも非常に重要な現象の一つで
ある．この器官脱離には，葉柄や花柄の基部に形成され
た離層が関与する．器官脱離は，離層細胞同士の接着部
分が分解されて細胞間が離れて起きるか，または離層細
胞自身の細胞壁が分解されて細胞が崩壊して起きること
が知られている．細胞接着にかかわるペクチンは，器官

脱離でも大きな役割を果たしていると考えられている．
葉などの器官脱離時には，エチレンによって誘導された
さまざまなペクチン分解酵素が離層で特徴的に働いてい
ることが明らかになっている(6)．さらに近年，ペクチン
以外の細胞壁成分も器官脱離にかかわっていることがわ
かってきた．離層組織には特殊に分化した小さな細胞の
層が存在し，繊維が存在していないため物理的にも弱
い．たとえば，トマトでは受粉に成功しなかった花で，
離層に簡単な刺激を与えるだけで落花することが観察さ
れている．その一方で，受粉成功後に果実が成長してい
る段階では，離層を含む小花柄では強度が維持されて落
果を防いでいる．花が落ちる際，器官脱離が行われる離
層を構成する細かい細胞の層では一種のキャップ構造が
形成される(7)．このキャップ構造では細胞壁が特殊化
し，ヘミセルロースのキシログルカンとアラビノガラク
タンが蓄積する．このように，新しい細胞壁を再編成
し，器官脱離の準備を行っていることが示唆されている
（図2）．また，このキャップ構造は，果実の落果過程で
も観察されたが，落花で起きたような多糖の変化ではな
く，リグニンという疎水性の細胞壁成分が蓄積していた
（図2）．この花と果実の器官脱離時に見られるように，
同じような現象においても異なる細胞壁成分がそれぞれ
機能を果たしている．

図1 ■ OsARAF1-FOXイネの葉におけるセルロースの変化
a: 野生株，b: アラビノフラノシダーゼを過剰発現させた細胞壁改
変株．カルコフローによってセルロースの染色を行った細胞壁改
変株では，青白いセルロースのシグナルが野生株より強い．セル
ロース量が増えたことで，力学的特性が向上した．スケールバー
＝100 μm.

図2 ■ トマトの果実成熟に伴う離層の細胞壁の変化
受粉に失敗し落花するトマトの花の離層では，脱離する前にキシ
ログルカンの蓄積が起き（水平方向の緑のシグナル），成熟して落
果するトマトの花の離層では，脱離する前にリグニンの蓄積が起
きる（水平方向の赤紫のシグナル）．a, b, は抗キシログルカン抗
体を用いた免疫組織化学染色により，緑のシグナルでキシログル
カンを検出した．c, dは，フロログリシノール染色により，赤紫
のシグナルでリグニンを検出した．矢頭は離層組織の位置を示す．
a, 受粉に成功したトマトの花の離層（落花しない）b, 受粉に失敗
したトマトの花の離層（落花する）c, 未熟なトマト果実の離層
（落果しない）d, 成熟したトマト果実の離層（落果する）スケー
ルバー＝200 μm.
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果実成熟

果実はわれわれにとっても貴重な栄養源だが，被子植
物にとって生殖に重要な器官である．それぞれの種がそ
の繁栄のため，適した形態や性質をもつように多様化
し，特異的に発達している．この形態の維持や軟らかさ
などの調節も細胞壁の重要な役割の一つである．トマト
やモモといった果実では，成熟するにつれて果肉が軟ら
かくなっていく軟化が起こる．トマトのように軟化を生
じる果実の多くは，細胞壁成分としてその半分以上をペ
クチンが占めている．そのため，果実の細胞壁研究では
ペクチンが特に注目されてきた．ペクチンの主鎖である
ホモガラクツロン酸が合成される際には高頻度にメチル
エステル化された状態で細胞壁中に分泌され，細胞壁中
でペクチンメチルエステラーゼにより脱メチルエステル
化される．脱メチルエステル化されたペクチンの分子間
にCa2＋が入り込み，ペクチン‒Ca架橋が形成されてゲ
ル化することで細胞壁の性質に変化が生じる．このペク
チン‒Ca架橋は，果実の軟化過程に深くかかわっている
ことが近年わかってきた．果肉部分である中内果皮はペ
クチン分解が進んで軟化しているのに対し，一番外側の

外果皮は成熟に伴いメチルエステル化度の低下ととも
に，ペクチン‒Ca架橋が多く形成されていた（図3）．こ
のように，果実内でも役割ごとに組織，細胞レベルで異
なるペクチンの構築制御がなされている(8)．
また，細胞壁の骨格であるセルロース微繊維との主要
な架橋性多糖であるヘミセルロースも，果実の成熟に
伴って組織ごとに変化していることが報告されてい
る(9)．ヘミセルロースは果実の成熟・軟化過程におい
て，積極的には分解されておらず，むしろ合成や架橋の
つなぎ変えを行う酵素などの発現や量が，成熟に合わせ
て増加していた．また，一番外側の丈夫な組織である外
果皮や液化した果実内部との境になる内表皮では，キシ
ランが成熟に伴って特徴的に多く存在していた．このよ
うに果実では，成熟に合わせて組織ごとに細胞壁の再構
築が行われており，このことによって細胞壁の柔軟性が
確保され，果実の軟化と形態維持のバランスが保たれて
いることが示唆されている．軟化などの急激な変化が起
こる果実の細胞壁は，その組織の役割に合わせて，成熟
に伴い特徴的かつ積極的に作り変えられている．

傷害応答

植物は自然界において，しばしば風などによる物理的
作用や虫などの食害による傷害を受ける．傷により表皮
のバリアーが失われると，病害虫の侵入を受けやすく
なったり，組織の機能が失われたりして，生死を分ける
事態を招くことになるので，傷害は重大な負の環境要因
の一つと考えられる．そのため植物は，傷害に会うと，
1）傷の表面を覆って菌や虫などの侵入を防ぐバリアー
を形成する，2）失われた組織を再生して組織機能の回
復を図る，3）失われた器官を再生して個体機能の維持
を図るなどの生理応答を行う．これらの応答は，傷害を
受けた部位によって異なる．たとえば，組織の再生は，
葉ではあまり見られないが，茎ではよく起こる．この理
由は，葉とは異なり，1本のシュートには一つの茎しか
存在しないので，その機能の修復が必須だからだと考え
られる．
一方，植物種によっては，茎や根の切片をオーキシン
やサイトカイニンなどを含む適当な培地の上で培養する
と，不定胚形成や不定芽や不定根などの器官形成を誘導
することが可能である．また，組織を細胞壁多糖分解酵
素（ぺクチナーゼやセルラーゼ）で処理することで細胞
壁を消化してプロトプラストを得ることができるが，細
胞が細胞壁を失った状態は一種の傷害であるとも考えら
れる．このプロトプラストは，植物種によっては，適当

図3 ■ 成熟したトマトの外果皮におけるペクチンとカルシウム
の局在
ペクチンをルテニウムレッドで染色し，ルテニウムとカルシウム
の局在を同位体顕微鏡で観察した．ルテニウムおよびカルシウム
を各々赤と緑の色で示している．右下の明視野像では，外果皮か
ら中果皮にかけてルテニウムレッドにより細胞壁のペクチンが赤
く染色されている．一方，外果皮の細胞壁にはカルシウムの強い
シグナルが検出され，Ca2＋で架橋されたペクチンが多く含まれて
いることが示唆される．スケールバー＝200 μm.
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な条件で培養すると，細胞壁が再生し，その後細胞分裂
が起こり，そこから器官や胚を再生することが可能であ
る．その際，細胞壁多糖の合成を阻害する薬剤を投与し
ておくと細胞分裂が阻害されることから，細胞壁は単な
る殻ではなく，細胞質の機能とリンクしていると考えら
れる．細胞膜を介して細胞壁と細胞内の細胞骨格系とを
つなぐ機構の存在が想定されるが，いまだその同定には
至っていない．このプロトプラストの培養系は，細胞壁
の再生過程における細胞壁多糖合成の研究にも用いられ
ている(10)．

1.　バリアーの形成
リンゴの果実や切り花などの切断部が茶色くなるの

は，液胞に貯められていたフェノール類が，細胞が壊さ
れることによってそれまで隔離されていた酸化酵素に
よって酸化されて起こる現象だが，これは病原菌から傷
口を守るためだと考えられている．植物は，このような
素早い応答だけではなく，切り口付近の細胞の細胞壁を
変化させることで長期的にも防御を行っている．たとえ
ば貯蔵器官の一つであるジャガイモの塊茎が傷害を受け
ると，5日目には切り口に面する数層の細胞の細胞壁に
不飽和脂肪酸が重合したスベリンが蓄積する．その後，
内側はコルク化された組織が分化し，傷害周皮という保
護組織が形成される．その際，細胞壁構造タンパク質の
エクステンシンやペクチンのCa2＋架橋を促すペクチン
メチルエステラーゼ(11)，キチナーゼやレクチン等の抗
菌性タンパク質，スベリンの重合(12) やリグニン化，エ
クステンシンやプロリンリッチプロテインの架橋にかか
わるペルオキシダーゼ(13)が増加する．樹木でも，樹皮
が傷害を受けると，内樹皮（篩（し）部と形成層）の柔

細胞が分裂して，細胞壁がスベリン化・リグニン化され
た傷害周皮を形成する．木部（材）も傷害により柔組織
細胞などにスベリン化やリグニン化が起こる．以上の細
胞壁における変化は，細胞壁の物理的強度と不透性を増
すことで水分の損失や病害虫の侵入を防ぎ，傷害により
失われた表皮の機能を補償している．

2.　失われた組織の再生
茎は，植物体を支えるとともに，根や葉などの器官間
で無機物質や同化産物などをやり取りする重要な連絡経
路として働いているため，植物はその傷を治す能力を備
えており，この能力は接ぎ木として農業にも利用されて
いる．茎における組織癒合（ゆごう）のメカニズムは近
年，シロイヌナズナの花茎における研究で明らかになっ
てきた(14)．伸長が停止している節間を直径の半分程度
切断すると，切断3日目に茎の中心部の髄の細胞が分裂
と伸長を開始して傷口を埋め，ほぼ1週間で癒合が完了
する（図4）．この髄の細胞分裂は，頂芽から極性輸送
されるオーキシンや，ジャスモン酸，エチレンなどのホ
ルモンに依存しており，傷の上下において一過的にオー
キシンの内生量が変化することで，傷の上下で誘導され
るNAC型転写制御因子（ANAC071）とAP2型転写制
御因子（RAP2.6L）が髄組織の細胞分裂を含む癒合反応
を制御している．この傷害に伴う髄細胞の変化は細胞壁
にもおよび，切断後3日目には，髄細胞の形が大きく変
化し，5日目には活発な細胞分裂が生じ，7日目には細
胞分裂の停止に伴い細胞の厚壁化とリグニンの蓄積が見
られる．その際，エクスパンシンというセルロースとキ
シログルカン間の水素結合を緩めるタンパク質やキシロ
グルカンエンドトランスグルコシレース／ハイドロレー

図4 ■ 傷ついたシロイヌナズナ花茎の組織癒合過程における細胞形態の変化
花茎の節間を直径の半分ほど切断すると，オーキシンやジャスモン酸，エチレンなどの植物ホルモンと2種類の転写因子の働きで，髄の細
胞の変形と伸長，分裂，細胞壁の肥厚の過程が連続的に進行し，約1週間で癒合過程が完了する．co: 皮層，vb: 維管束，pi: 髄．スケール
バー＝100 μm. 赤の矢尻および線は切断部位を示す．
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ス（XTH）という架橋性多糖（キシログルカン）の編
成にかかわる酵素，細胞壁の強化にかかわる細胞壁タン
パク質であるエクステンシン，グリシンリッチプロテイ
ンの発現が上昇する．これらの遺伝子は，キシログルカ
ンなどのヘミセルロース性多糖や細胞壁タンパク質の合
成や代謝を通して組織癒合過程に関与していると考えら
れる(15)．
一方で，胚軸で接ぎ木が行われるキュウリでは，胚軸

に傷をつけると，シロイヌナズナの花茎とは異なり，皮
層の細胞が分裂を開始して傷を埋めるが，この際，子葉
の生産するジベレリンが胚軸の皮層の細胞分裂にかか
わっている(16)．また，分裂した皮層の細胞では細胞壁
が肥厚し，ペクチンの蓄積が見られる．このような反応
はシロイヌナズナ花茎の髄組織の癒合とは異なってお
り，胚軸と茎（花茎）では，反応する組織やホルモンに
よる制御，細胞壁の動態が異なっていることが示唆され
ている．一方，根が傷ついた場合にも同様の癒合反応が
起きるが，そのメカニズムはいまだ明らかにされていな
い．

3.　失われた器官の再生
傷害に対する植物の応答は，傷の深さによっても異な

る．たとえば茎が完全に上下に切断された場合には，頂
芽優勢の解除による側芽の発達や，茎の下側の切断面近
くでの不定根形成が誘導され，根が切断された場合に
は，根端優勢の解除による側根の発達や，根の上側の切
断面付近での不定芽の形成が誘導され，失われた器官の
再生がなされる．これらの生理反応は，茎や根が部分的
に切断されて一部がつながっている場合には見られない
が，この違いは主にオーキシンの極性輸送が完全に遮断
されるか否かによると考えられる．

おわりに

外界と直接接している細胞壁は，その名のとおり
「壁」としての重要な働きをもっているが，単なる壁と
しての働きだけではなく，細胞型を特徴づける役割をも
つこととともに，細胞分化や形態形成の表現装置である
ことが近年の研究で示されてきた．今後さらに細胞壁構
築にかかわる遺伝子やそれを制御するさまざまな因子が
明らかになることで，形態形成の制御だけでなく，生体
防御やストレス応答など，多岐にわたる細胞壁の機能が
解明されていくことが期待される．
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