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1. はじめに 

 植物細胞の表面には多様な分子の複雑な相互作用によって細胞壁が構築される。進化の過

程において，植物は細胞壁の形質を改変することで多くの機能を獲得し，さまざまな環境に

適応した多様な種を繁栄させた。約 4億 5千年前，水中で生息していた藻類の一部は，大気

中でも体内の水分が蒸発しない外層を持った細胞壁を獲得することで，陸上への進出に成功

した。陸に上がった植物は，厚い細胞壁で囲まれた道管を分化させることで，地中深くから

吸い上げた水分を全身に供給することが可能になり，水辺から乾いた大地へと生息域を拡大

した。さらに植物は厚い細胞壁を持つ繊維細胞などを発達させることで，重いからだを支え

ることが可能になり，巨大化することに成功した。このように細胞壁が特殊な機能を獲得す

ることで，植物は新たな環境に適応してきたのである（横山&西谷 2011）。 
 一般に植物の細胞壁は，最初に細胞表面に構築される一次細胞壁と，細胞伸長終了後に一

次細胞壁の内側で肥厚する二次細胞壁に分類され，道管や繊維細胞などの厚い細胞壁の大部

分はこの二次細胞壁で構成されている（図 2）。これまでの植物進化の研究においては，陸上

植物の大型化のための細胞分化という観点から，特に道管や繊維細胞の二次細胞壁の獲得プ

ロセスが注目されていた。しかしながら近年，すべての植物細胞の形状基盤となる一次細胞

壁も長い植物の歴史の中で変遷してきた可能性が示され，植物種の多様化との関係が重要視

され始めている（横山 2013）。一次細胞壁は細胞形成のあらゆる過程においてさまざまな役

割を担うことから，一次細胞壁の形質と植物の形態・機能が密接に関連しているものと考え

られる。本稿では，細胞壁の主要な構成成分の１つであるヘミセルロースに着目して，植物

種間の相違点から推測されている一次細胞壁の進化プロセスについて概説する。また他の被

子植物とは全く異なる構造を獲得したイネ科植物の細胞壁の最新の知見を紹介し，イネ科植
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物の細胞壁研究を通して明らかになった細胞壁の比較研究の問題点等についても説明する。 
 

 
 
2. 一次細胞壁の基本構造 

 植物細胞は，動物細胞の細胞分裂と異なり，細胞板という新たな細胞壁を構築することで

細胞質分裂を完了する。また植物細胞は周囲を覆う細胞壁を弛めることで肥大成長を行って

いる。このように細胞表面に最初に構築される一次細胞壁は細胞形成のあらゆる過程で機能

し，植物体全体の形作りに大きく貢献している（Somerville et al. 2004）。 
 一次細胞壁の主要な構成成分は，グルコースが直鎖状に重合したセルロースで，通常は 30

〜36本のセルロース分子がシート状の束になり結晶化している。このセルロース微繊維間を

キシログルカンなどのヘミセルロースが架橋することで，一次細胞壁の格子状の基本骨格が

形成される（図 1）。化学的に安定なセルロース微繊維間を切断や繋ぎ換えの容易なヘミセル

ロースで架橋することで，一次細胞壁は硬さだけではなく，伸展などを許容する柔軟性を兼

ね備えているのである（Carpita and Gibeaut 1993）。このセルロース微繊維とヘミセルロース

から成る基本骨格の隙間に，ペクチンや構造タンパク質などの多様な分子が充填されること

で一次細胞壁は完成する（McCann and Roberts 1991）。 
 
3. 陸上植物の一次細胞壁の起源 

 セルロース微繊維はセルロース分子のならび方によってセルロース I とセルロース II に

分類され，さらにセルロース Iにはセルロース I β (単斜晶)とセルロース I α (三斜晶)という
２つのタイプに分けられる。陸上植物の主要なセルロース微繊維はセルロース I β タイプで

あり，また陸上植物の直接の祖先と推測されるシャジクモ綱の緑藻もセルロース I βから成る

セルロース微繊維を多量に含むことなどから，セルロース微繊維を主成分として構築される

セルロース微繊維��

ヘミセルロース��

原形質膜��

一次細胞壁�� 二次細胞壁��

図１　細胞壁の立体モデル。セルロース微繊維とヘミセルロースの基本骨格（左）と細胞伸長時の�
　　　　基本骨格の伸展（中央）を示す。右は細胞伸長終了後に形成される二次細胞壁。��
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一次細胞壁の基本構造は，植物が陸上に進出する以前に獲得されたものと推測される（図２

Aと B）。 

 
 一方，セルロース微繊維間を架橋するヘミセルロースは，植物種の間で大きく異なってい

る（図２C; Popper and Tuohy 2010）。多くの陸上植物の主要なヘミセルロースであるキシログ

ルカンは藻類ではほとんど使われていないものと考えられる。アオミドロではグルコースと

キシロースから成るキシログルカンと類似の多糖が見つかり（Ikegaya et al. 2008），また最近，

オウシャジクモでもキシログルカンが造精器の一部の細胞で確認されている（Domozych et al. 

2009）。さらにハコネシャジクモでキシログルカンの主鎖を合成する CslC と類似の遺伝子が

見つかり（Del Bem and Vincentz 2010），センジシャジクモではエンド型キシログルカン転移

酵素／加水分解酵素遺伝子が単離されたことから（Van Sandt et al. 2007），植物は陸に上がる

前にキシログルカンの合成機能を獲得していたものと考えられる。しかしながら，その含有

量などから考えてセルロース微繊維との架橋構造を形成するためのヘミセルロースとして機

能している可能性は低く，キシログルカンがセルロース微繊維を架橋して基本骨格を形成す

るようになったのは，コケやシダ以降の陸上植物と考えるのが妥当かもしれない。シャジク

モ藻類の細胞壁はキシログルカンの代わりにマンノースを含む多糖を多量に含んでいること

から，マンナンなどの多糖が基本骨格を構成している可能性がある。あるいは水中という環

境では強固な格子状の基本骨格は必要ないため，セルロース微繊維間を微量の多糖が繋いで

いる程度なのかもしれない。 

主にセルロース Iβから成るセルロース微繊維を持つ��

セルロース微繊維とヘミセルロースから成る強固な基本骨格を形成する��

二次細胞壁を形成する��

① コケ ② シダ ③ 双子葉植物 ④ ツユクサ植物 

シャジクモ��
コケ��

ヒカゲノカズラ��

マツバラン��

シダ��

トクサ��

被子植物�� 裸子植物��

ツユクサ植物��

単子葉植物�� 双子葉植物��

① ② 

③ 

④ 

A��

B��

C��

図２　植物の系統と細胞壁の構造、一次細胞壁の基本骨格との関係。�
A:�植物の系統樹。B:�細胞壁の共通する構造。Bの矢印の領域は、系統樹に対応した細胞壁の共通点を示している。C:�各植物種に
おける一次細胞壁の基本骨格。マンナン（緑）、キシログルカン（赤）、グルクロノアラビノキシラン（紫）、1,3:1,4-β-D-グルカン（青）��
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4. 一次細胞壁の多様性 

 初期の陸上植物は現在のコケまたはシダ植物に近縁のものであったと考えられている。コ

ケの細胞壁はシャジクモ藻類と同様にマンノースを含む多糖を多量に含んでいる（Sarkar et al. 

2009）。しかしながら両種の細胞壁の決定的な違いは，コケの細胞壁にはキシログルカンが十

分に存在するということである。コケのキシログルカンは，側鎖付加のパターンなどが他の

陸上植物のキシログルカンとは異なるものではあるが，基本的にはセルロース微繊維を架橋

しているものと考えられる。陸で生活を始めた植物は，水の中よりも強靭な細胞壁が必要で

あったため，セルロース微繊維とキシログルカンの基本骨格を構築するようになったのかも

しれない。またコケの細胞壁では，種子植物の主要なペクチンの１つであるラムノガラクツ

ロナン I や，構造タンパク質のヒドロキシプロリン・リッチ・タンパク質なども見つかって

おり，基本骨格形成に伴い，その隙間を埋める多様な多糖やタンパク質も合成されるように

なったのかもしれない。 
 シダ植物の細胞壁では，マンノースを含む多糖の割合は減少し，キシログルカンの含有率

が増大している。シダ植物から派生したと考えられる裸子植物，さらに被子植物では主要な

ヘミセルロースはキシログルカンとなり，より強固なセルロース微繊維とキシログルカンの

基本骨格を構築するようになったと考えられる。また裸子植物と被子植物では，ペクチンな

どの多様化も進み，ホモガラクツロナン，ラムノガラクツロナン I，IIが基本骨格の隙間に充

填されている。このように多くの裸子植物と被子植物の一次細胞壁は，セルロース微繊維と

キシログルカンの基本骨格に多様なペクチンや構造タンパク質が充填された構造から成り，

タイプ I細胞壁と呼ばれている（Carpita 1996）。 
 被子植物は多様な種に分化する過程で単子葉植物群という一大分類群を形成した。さらに

単子葉植物の一部はツユクサ亜綱の植物群として派生したが，この一群の植物種はタイプ I

細胞壁とは全く別の一次細胞壁を構築するようになった（Yokoyama and Nishitani 2004）。この

一次細胞壁は，タイプ II細胞壁と呼ばれ，主要なヘミセルロースがキシログルカンからグル

クロノアラビノキシランや 1,3:1,4-β-D-グルカンに置き換わっている。またペクチンや構造タ

ンパク質も著しく減少し，代わりにフェニルプロパノイド類が利用されている。こうしてツ

ユクサ亜綱の植物の細胞壁は，基本骨格に多様な分子を充填するという構造は維持している

ものの，セルロース微繊維以外の構成分子は殆ど置き換えてしまったものと考えられる。 
 
5. イネ科植物のヘミセルロースの機能の多様性 

 ツユクサ植物においてセルロース微繊維を架橋するキシログルカンが他のヘミセルロース

に置き換わった理由は明らかになっていない。裸子植物や他の被子植物の成長・形態形成で

は十分に役割を果たしていた一次細胞壁の基本骨格を根本から置き換える利点があったはず

であるが，ヘミセルロースの置換による基本骨格の特性の違いなどは全く分かっていない。

ツユクサ植物における新規細胞壁の獲得の理由を理解するためには，イネ科植物におけるグ
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ルクロノアラビノキシランや 1,3:1,4-β-D-グルカンの機能解明が重要であると考えられる。 
 イネ科植物における各ヘミセルロースの機能解明については現在進行中であるが，幾つか

の興味深い研究成果も報告されている。特にイネ科植物特有の多糖と考えられていた

1,3:1,4-β-D-グルカンについては，基本骨格の形成だけではなく多面的な機能を植物にもたら

している可能性が示されている。イネやコムギおける 1,3:1,4-β-D-グルカン量を調べた研究で

は，伸長成長に伴う 1,3:1,4-β-D-グルカン量の急速な増減が確認され，キシログルカンと同様

に細胞伸長における一次細胞壁の伸展との関連性があると考えられた（Gibeaut and Carpita, 

1991; Chen, et al. 1999）。しかし一方で，伸長後の葉等でも貯蔵物質として蓄積し，エネルギ

ー源として利用されている可能性も示されている（Roulin and Feller 2001）。また 1,3:1,4-β-D-

グルカン合成酵素遺伝子の欠損した突然変異体では，成長伸長への影響よりも植物組織の物

理的強度や病原抵抗性などへの影響が顕著にみられることが報告されている（Vega-Sánchez et 

al. 2012）。 
 
6. 1,3:1,4-β-D-グルカンの新規機能 

 当 研 究 室 に お い て も ，

1,3:1,4-β-D-グルカンを特異的に加

水分解する酵素を過剰発現した形

質転換体を作成し，1,3:1,4-β-D-グ

ルカン量を減少させることによる

植物体への影響を調べたが，突然

変異体と同様に植物組織の物理的

強度が著しく低下していた。また

興味深いことに，この物理的強度

の低下はケイ素存在下で生育させ

た場合にのみ顕著にみられること

が明らかになった（Kido et al. 

submitted）。イネ科植物ではケイ酸

を積極的に体内に取り込み，細胞

壁等にシリカを形成することで組

織の物理的強度や病害抵抗性を獲

得していることが知られている

（Currie and Perry 2007）。我々の研究成果は，1,3:1,4-β-D-グルカンがこのシリカの蓄積に関与

していることを示すものであると考えられる。陸上植物の中で，イネ科植物と同様にシリカ

を蓄積することで物理的強度や病害抵抗性をもつものとして，トクサ綱のシダ植物が知られ

ている（Takahashi and Miyake 1997）。近年，これまでイネ科植物に特有の多糖と考えられて

図３　様々な植物種の組織切片（左）とMLGの蓄積（右）。��
a;�スギゴケ（コケ植物）、b;�イヌカタヒバ（シダ植物ヒカゲノカズラ門）、
c;�マツバラン（シダ植物マツバラン綱）、d;�スギナ（シダ植物トクサ綱）、
e;�セイヨウタマシダ（シダ植物シダ綱）、f;�ソテツ（裸子植物）、g;�シロイ
ヌナズナ（被子植物双子葉植物綱）、h;�イネ（被子植物ツユクサ亜綱）��
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いた1,3:1,4-β-D-グルカンがトクサ綱のシダ植物において発見された（図3; Sørensen et al. 2008; 

Fry et al. 2008）。1,3:1,4-β-D-グルカンとシリカをもつ植物種の一致は，1,3:1,4-β-D-グルカンの

シリカ蓄積における機能を支持する結果である一方で，なぜ進化的にかけ離れたイネ科植物

とトクサ植物だけがこのような仕組みを獲得したかという新たな興味深い疑問も生じている。 
 
7. 一次細胞壁の組織特異性 

 近年，ツユクサ植物のヘミセルロースに関す る

もう１つの重要な研究成果が出ている。これま で

知見では，ツユクサ植物の細胞は全てタイプ II 細

胞壁であり，タイプ I細胞壁に特徴的なキシロ グ

ルカンはほとんど使われていないと考えられ て

いた。しかし近年のゲノム解読によって，イネ に

もキシログルカンの代謝に関わる多数の遺伝 子

が存在していることが明らかになり（Yokoyama et al. 

2004; Yokoyama and Nishitani 2004），再びイネに お

けるキシログルカンについての詳細な分析が 行

われた。キシログルカン分子を特異的に認識す る

モノクローナル抗体を用いた組織免疫学的解析が行われ，イネの大部分の細胞の細胞壁では

キシログルカンが検出できないが，師管の細胞壁だけには多量のキシログルカンが蓄積して

いることが判明した（図 4; Brennan and Harris 2011）。ツユクサ植物は大部分の細胞の細胞壁

をタイプ Iからタイプ IIへと交換したが，師管の細胞だけは，キシログルカンとセルロース

微繊維の基本骨格が重要な役割を果たしているため，タイプ I 細胞壁を維持したものと考え

られる。 
 
8. 今後の展望 

 イネのキシログルカンの研究成果は，１つの植物種においても，幾つものタイプの細胞壁

が存在することを明確に示すことできた良い例なのかもしれない。従来の生化学的分析では，

植物組織・器官の全体を材料としていることから，幾つものタイプの細胞壁の混合成分から

細胞壁構造を推測していた可能性もある。今後は細胞レベルで一次細胞壁の構成成分や構造

を分析し，細胞の形成や機能分化における一次細胞壁の役割を明らかにすることが必要であ

ろう。各植物種において個々の細胞・組織が獲得してきた細胞壁の特性を理解することで，

はじめて細胞壁という視点から，植物が辿ってきた進化の道筋を知ることが可能になるのか

もしれない。 
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図４ イネの茎におけるキシログルカンの分布。a カル
コフラーで染色したイネの茎の横断面。b 間接蛍光抗
体法を用いて染色したイネの茎のキシログルカンの
分布。c, d それぞれaとbの維管束を拡大したもの。矢
印は師管を示す。��
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