
 
日本木材学会 

組織と材質研究会 2010秋のシンポジウム 

－心材の形成－ 
 

 
 

2010 年 9月 13-14 日 
名古屋大学 東山キャンパス 
環境総合館レクチャーホール 





プログラム 
日本木材学会 組織と材質研究会 2010 秋のシンポジウム －心材の形成－ 

 
2010.9.13(月) 

12 時半開場 

・1300-1305 挨拶 森林総研関西 組織と材質研究会幹事 藤井 智之 

イントロダクション 

・1305-1330 心材の多様性と心材形成をめぐる謎 森林総研林育セ 中田 了五 ・・・ 1 

第一部 心材形成の四要素  

座長：東京農工大学 船田 良 

I-1 1330-1430 放射柔細胞の細胞死 東京農工大学 半 智史 ・・・ 6 

I-2 1430-1530 心材成分の堆積 名古屋大学 今井 貴規 ・・・13 

休憩 1530-1545 

I-3 1545-1645 水分状態の変化 九州大学 松村 順司 ・・・25 

I-4 1645-1745 細胞壁の二次的な構造変化 北海道大学 佐野 雄三 ・・・27 

18 時終了 

1830-2030 懇親会 レストラン花の木 

 

2005.9.14(火) 

8 時半開場 

第二部 心材形成に挑む多様な研究  

座長：京都大学 高部 圭司 

II-1 0900-0945 TOF-SIMS の心材形成研究への導入 名古屋大学 福島 和彦・齋藤 香織 ・・・32 

II-2 0945-1030 Cryo-SEM と TOF-SIMS でみた心材形成 森林総研 黒田 克史 ・・・36 

休憩 1030-1045 

II-3 1045-1130 心材成分生成および心材形成に伴う遺伝子の発現 森林総研 吉田 和正 ・・・40 

II-4 1130-1215 心材形成研究を発展させる新顕微鏡法 森林総研 松永 浩史 ・・・46 

・1215-1220 クロージングリマーク 名古屋大学 山本 浩之 

12 時半終了 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

表紙写真：スギ丸太木口面。辺材・移行材・心材の色調の違いがよくわかる。（撮影：中田了五） 
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イントロダクション 
心材の多様性と心材形成をめぐる謎 

 
森林総合研究所林木育種センター 

中田 了五 
 
はじめに 

 植物界の中で「樹木」というグループの特徴はなんだろうか？ 筆者なら、「巨大性」「永年性」

「死細胞」の三つを挙げる。樹木は長年生存と成長を続ける結果、巨大な植物体を持つことが可能に

なり、樹高 100mを超える個体も知られている。そして、巨大な植物体のかなりの部分が幹であり、

幹のほとんどが木部からなっており、木部のほとんどは死細胞から構成されている。巨大な植物体を

支える幹は、その機械的性能を十分発揮して、植物体そのものの自重を支えるのみならず、長年にわ

たって風や雪に対抗しなくてはならない。ほとんどが死細胞で構成されている幹の耐久性を増加させ、

樹木の巨大性と永年性を保証するための仕組みのひとつが、心材の形成である。 

 生細胞からなる植物組織においては、病虫害から植物体を守るための防御機能は主として生細胞の

病虫害に対する反応による。一方、樹木の心材はすべて死細胞から構成されているため、心材に対す

る病虫害の攻撃に備えあらかじめ防御性能を高めておく必要がある。樹木では、辺材が心材に変わる

とき心材成分（心材物質）が生成され、木部への心材成分の堆積によって腐朽菌の侵入と増殖による

心材の腐朽に対抗している。この心材の機能が低ければ、幹は腐朽して樹体の機械的性能は低下し、

幹の損傷、ひいては植物体の死、が起きやすくなることになる。 

 「心材」は、「材の内方の層であって、その部分では樹木の生立時すでに生活細胞を失い、かつ生

活細胞の内容物であった貯蔵物質（たとえば澱粉）は消滅するか心材物質に転化してしまっている。

必ずしもはっきり区別できないけれども、一般に辺材より色が濃い。（後略）」と定義される（IAWA 

1964、日本木材学会 1975）。本要旨の表紙写真（ス

ギ）でみるように、通常、心材は色の違いで辺材と

区別される。しかしながら、上記の定義に従えば、

トドマツやモミのように、生細胞が存在しないが辺

材と色の差が認められないものも心材である（淡色

心材、図-1）。 

 

心材の多様性 

 本来は樹木の生存に関わるために発達したと考えられる心材形成は、木材をさまざまな形で利用し

ている人類にとっては便利な現象である。天然の耐腐朽性ときれいな着色が（無料で）得られる心材

を人類はうまく利用してきた。耐腐朽性の高いクリは鉄道の枕木や家の土台に、心材色が薄いモミは

卒塔婆や棺桶に、心材が真っ黒なコクタンはピアノの黒鍵や彫刻に、といった木材の使用例は心材の

図－1. モミの淡色心材。 
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存在とその多様性なしには成り立たない。 

 このように、心材は木材の利用にとって非常

に重要な性質のひとつである。よって、心材の

樹種間や種内個体間の多様性（図-2）について

は古くから関心が持たれてきた。いろいろな樹

種の木材を紹介する事典・図鑑には必ず「心材

色」という項がある（例えば貴島 1962）。心材

の多様性をベースに木材利用が成り立っていて、

木材の利用にとって心材の多様性は重要であり、

この二つを切り離すことは難しい。 

 

心材形成をめぐる謎 

 心材の形成がいかに行われているのか、という心材形成に関する研究は古くから行われてきた（例

えばHillis 1987）。しかし、心材の形成については十分わかっている訳ではない。逆に謎だらけなの

である。いくつか心材形成をめぐる謎を挙げてみよう。 

・ 心材の特徴は種間差が明らかで、樹種の特徴とできる。よって、心材の形成は遺伝的に制御さ

れていると考えられるが、心材色や心材量は樹種によっては種内個体間差が大きい（例えば深

沢 1967、森川ら 1996、図-2、図-3）。なぜか？ 

・ 心材色や心材量は重要な材質指標である（平川 1997）が、これらの制御要因はなにか？(例え

ばGartner 2002) 

・ 針葉樹では辺材の水分通道の停止（と乾燥化）と放射柔細胞の死がほぼ同時に起こっているこ

とが知られている（例えばNobuchi & Harada 1983）。しかし、柔細胞の死によって乾燥化が

起こって水分通道が停止するのか、あるいは乾燥化のために柔細胞の死が引き起こされるのか、

のどちらなのかについて答えは得られていない。 

・ 心材形成は形成層からの距離で決まるのか？年輪数（柔細胞のエージング）で決まるのか？（例

えばNobuchi et al. 1987、Spicer & Gartner 2001, Spicer & Holbrook 2007） 

図－２. スギの心材色と心材量の丸太間の変動。 

 

図－3. カラマツの胸高直径と心材幅の関係。 

胸高直径約 20-26cmの間のみ表示。○は１個体を示す。 

同じ胸高直径でも心材の幅には個体間で 4cm程度の差が

ある。すなわち、約 25%の直径の差。直径で 25%の差は、

材積で考えると約２倍の差に相当する。同じ胸高直径でも

心材材積は個体によって２倍程度違うということになる。 

もし心材の価値が極めて高い場合は、この材積差は林業経

営上極めて大きな収益の差をもたらす。 
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・ 樹木のシュートの成長や形成層活動の季節性（フェノロジー）についてはよく知られている。

たとえば、真冬には冬芽や形成層細胞は休眠状態にある。では、心材形成はいったいどの季節

に生じている現象なのであろうか？（例えば平井 1951、Nelson 1978、Nobuchi et al. 1982、

1984、Magel 2000、中田 2007） 

 ここに挙げた謎は実に基本的な事柄であり、心材形成のメカニズムの理解には不可欠なものであろ

う。心材形成のメカニズムの理解は、林業による育種・施業・木材生産による心材性質のプレプロダ

クションにおける制御につながる。その上、自然環境に依存した生産物である木材の利用にとって心

材形成の理解は不可欠なものであり、木材のポストプロダクションにおける高度利用を図って行く上

でも極めて重要である。心材形成の理解と制御は、木材の利用を高度化し、木材に付加価値をもたら

す。すなわち、心材形成研究は、再生可能な資源である樹木・木材の持続的な利用に対する寄与が大

きいと結論できる。 

 

心材形成の四要素 

 「木材」というものはどういうものか、という授業があった場合、心材と辺材の違いは最初の方に

でてくる説明のひとつである。だいたいにおいて、生徒が最初に聞かされるのは「心材は辺材にくら

べてその色が濃い」という話である。このように、我々が心材を認識するとき最初に考えるのは色で

ある。辺材が心材に変化するとき、すなわち心材形成において、肉眼レベルでわかるのは色の変化で

あるが、心材形成においては色が変化するのみならず、他にも様々な変化が樹体におこっている。 

 様々なテクニックを用いて心材形成に関する研究を行い、辺材と心材の違いをみると、心材形成は

次の四つの要素からなっていることがわかる。１）放射柔細胞の細胞死（例えばNakaba et al. 2006、

2008）、２）心材成分の堆積（例えば Imai et al. 2005）、３）水分状態の変化（例えばMatsumura et 

al. 2005）、４）細胞壁の変化（例えば Sano & Nakada 1998）。今回のシンポジウムの第一部におい

ては、この四つの要素についてそれぞれの分野の代表的な研究者に講演をお願いした。詳細は各々の

講演および要旨に譲りたい。 

 本稿では以下の点を指摘する。 

・ 心材形成の四要素はそれぞれ多様性に富んでいる。柔細胞の死は全ての心材形成で生じている

が、その細胞死パターンは様々である；心材成分の堆積は淡色心材樹（モミ、ヤマナラシなど

辺材と心材の色調がほとんど変わらない樹種）では起こらないまたはごくわずかである；水分

状態の変化は必ずしも心材形成に伴っていない；心材形成に伴う細胞壁の変化が認められない

場合もある。 

・ よって、心材の多様性をもたらす要因は、心材形成の四要素それぞれの多様性と四要素の組合

せの多様性であると考えることができる。 

・ 辺材と心材の間に、辺材とも心材とも異なる色調を呈する「移行材」がしばしば認められる（表

紙写真）。色は多少なりとも白い場合が多く、我が国ではしばしば「白線帯」と呼ばれる。こ

の移行材は、心材形成の舞台であり、心材形成の研究においては移行材とその近傍の辺材およ

び心材に着目すべきである。 
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心材形成研究の発展にむけて 

 心材形成は樹木の生存戦略の理解と木材の利用の推進に重要な現象である。よって古くから研究が

行われ様々な事象が報告されてきている。その割に、上述の通り心材形成に関しては解明すべき謎が

多いことも事実である。 

 本シンポジウムの第二部では、心材形成の研究に大きく寄与すると考えられる比較的新規の研究手

法とその心材形成研究への適用を紹介していただく。心材成分の物理化学的性質を利用して心材成分

の樹体内での分布を見る；心材形成の四要素のうちの二つ（心材成分の堆積と水分分布の変化）を同

時に見る；心材形成に関する遺伝子を見る；心材形成を見るための武器としての新顕微鏡法、という

四つのテーマについて最新情報の講演をお願いした。 

 我が国において心材形成に関する研究（特に組織・材質分野において）は数回のブームがあったと

いうことができる。直近では 1990 年代のスギ黒心問題の集中的な研究が挙げられる（例えば平川 

1997）。それ以降の 10数年で、本シンポジウム第二部で紹介いただくとおり、多くの学問領域で目覚

ましい発展があった。心材形成をめぐる謎の解明のために、これらの科学の発展を心材形成研究に利

用して、心材形成に関する謎にアプローチしていく必要がある。 

 心材形成のメカニズムの解明に引き続き、心材形成の人工的な制御を通して、次世代の木質材料を

作り上げることを最終目標としたい。本シンポジウムが今後の心材形成研究の発展のための契機とな

ることを願う。 
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第一部 心材形成の四要素 
I-1 放射柔細胞の細胞死 

 

東京農工大学 
半 智史 

 

樹木の二次木部における細胞死とその役割 

 木本植物は発達した維管束形成層（形成層）を持ち、長年に渡って肥大成長を続ける（船田 2008）。

肥大成長は、発達した形成層における並層分裂により引き起こされ、形成層より外側に二次師部細胞

を、内側に二次木部細胞を次々と生産する。我々が木材として利用する木部は、ほとんどがこの二次

木部細胞から構成されている。 

 二次木部細胞は、拡大・伸長、二次壁の肥厚、壁孔やせん孔など細胞壁構造の修飾、木化という過

程を経て最終的に細胞死に至る（Funada 2008）。様々な機能を持つ二次木部細胞において、分化のプ

ロセスに大きな違いは存在しないが、細胞死のタイミングには大きな違いが存在する。仮道管や道管

要素などの管状要素は、細胞壁を完成させた後、速やかに自己分解を起こすことで空洞化し、水分通

道機能を獲得する。一方で、放射柔細胞は数年から長いものでは数十年以上生存し、管状要素のよう

に速やかに細胞死を起こすことはない。その結果、養分の貯蔵機能や師部、形成層および木部を横断

する放射方向への物質の輸送機能を持つ（Catesson 1990; Chaffey and Barlow 2001; Sauter 2000）。

また、放射柔細胞は、細胞死を起こす前に二次代謝産物を生産することで樹幹に腐朽耐性を付与する

心材形成に関わっている（Bamber and Fukazawa 1985; Hillis 1987; Magel 2000）。このように、

細胞死と二次木部細胞の機能は密接に関わっており、樹幹の形成および維持において、細胞死は重要

な働きをもつといる。 

心材形成に伴う放射柔細胞の死 

 放射柔細胞は長年の間、物質の貯蔵や輸送の役割を果たすが、やがては自己分解によって細胞小器

官を失い、細胞死を迎える。すべての細胞が死滅した木部を心材、それに対して外側の生きた細胞を

含む木部を辺材と呼ぶ。また、辺材の最も内側で、色やその他一般的性質が辺材と心材の中間的な特

徴を示す部位を移行材と呼ぶ。 

 放射柔細胞は細胞死を起こす前に細胞内の代謝が変化し、二次代謝産物を生産するようになる。こ

れら心材特有の二次代謝産物（心材物質）が細胞死の際に細胞外に放出・拡散されることにより、心

材は腐朽耐性を獲得する（Nobuchi and Harada 1985）。二次木部が樹体を支える構造材料であると

考えると、管状要素や木部繊維などの二次壁肥厚および木化によって骨組みが作られ、最終的に心材

形成によって完成するともいえる（梅澤 2003）。また、心材は利用において重要であるため、その形

成機構については古くから興味が持たれてきた。辺材から心材への移行において、放射柔細胞がどの

ような過程を辿って細胞死に至るのかを知ることは、その機構を理解する上で重要である。以降、長

命な放射柔細胞の細胞死に焦点を当てたこれまでの研究を紹介したい。 
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核における変化 

 核は、細胞小器官の中で比較的大きく、その変化を捉えることが容易であることから、放射柔細胞

における変化の指標として多くの観察例が存在する。核は、心材に近い移行材の放射柔細胞において、

辺材外層の放射柔細胞と比べ小さく、核中のDNA濃度が高い（樋口ら 1964）。また、一細胞中にお

けるDNA含有量は、辺材外層から移行材にかけてほぼ一定か、移行材において若干増加する傾向にあ

る（深沢と樋口 1965）。 

 核の放射方向における形態変化は、針葉樹と広葉樹で異なる様相を示す。針葉樹放射柔細胞に含ま

れる核は、形成層において球状であるが、細胞の伸長に伴い棒状ないし楕円状に変化し、辺心材境界

において核凝縮を伴って消失するのに対して、広葉樹放射柔細胞に含まれる核は、形成層おいて球状

であるが、分化の進行にしたがって紡錘形に変化し、再び球状にその形態を変えた後に、辺心材境界

において核凝縮を伴って消失する（Frey-Wyssling and Bosshard 1959; 深沢と樋口 1965）。また、

これらの形態変化を定量的に評価するため、nuclear slenderness ratio (Frey-Wyssling and Bosshard 

1959; 深沢と樋口 1965)や nuclear irregularity index (Yang 1993)などが提案されてきた。 

 

その他の細胞小器官における変化 

 核以外の細胞小器官の放射方向における変化は、スギ（Cryptomeria japonica）など針葉樹を中心

として、主に透過電子顕微鏡（TEM）を用いた観察により明らかにされてきた。辺材の最外層におい

ては、ミトコンドリア、ゴルジ体、小胞体、プラスチド、リボソーム、アミロプラストなどの細胞小

器官が豊富に存在することが報告されている（Hirakawa et al. 1979; Nobuchi and Harada 1968, 野

渕ら 1976）。ミトコンドリアやリボソームは、成長期つまり呼吸やタンパク質の生合成など生理学的

活性が高い時期において豊富に観察されている。辺材の内層においては、これらの細胞小器官の数は

減少する。そして、移行材において、放射柔細胞は顕著に液胞化し、細胞小器官は細胞の辺縁部に押

しつけられ、核は辺材で見られたように球形ではなくなる（Nobuchi and Harada 1968）。さらに、

拡大した液胞中に老廃物と考えられる好オスミウム性の物質が蓄積することや細胞質基質が好オスミ

ウム性を示すことが報告されている（Nobuchi and Harada 1985; Nobuchi et al. 1982）。加えて、

Nobuchi and Harada (1985)は、スギ移行材において、液胞が自己分解に関与するオートファゴソー

ム（自食胞）として働いている可能性を示唆しており、放射柔細胞の細胞死過程において液胞が重要

な働きを持っていると予想されている。最終的に、心材部における放射柔細胞においては、細胞小器

官や細胞質基質の残渣がみられるものの、細胞小器官や貯蔵物質であるデンプンは存在しない。これ

らの観察結果から、放射柔細胞の細胞死は、オートファジーを伴い、効率の良い養分の回収機構が存

在すると推測される。 

 細胞小器官の減少がみられることから、辺材外層から移行材に向かうにしたがって、放射柔細胞の

活性が低下することが予想される。この予想は、細胞の代謝活性を反映するRNA量（Fukazawa and 

Higuchi 1966）および呼吸活性を反映するミトコンドリアの還元能力（Frey-Wyssling and Bosshard 

1959）が辺材外層で急激に減少することと一致する。ただし、呼吸活性（酸素消費量）を測定した研

究によると、移行材において呼吸活性が辺材外層と比べ減少するという報告（Goodwin and Goddard 
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1940; Higuchi et al.1967; Pruyn et al. 2002a,b; Pruyn et al. 2003; Pruyn et al. 2005; Spicer and 

Holbrook 2007）がある一方で、呼吸活性は変化しない（Bowman et al. 2005; Spicer and Holbrook 

2007）もしくは増加する（Shain and Mackay 1973; Bowman et al. 2005）という報告も存在する

ことから、放射柔細胞の代謝活性の変化に関しては未だ不明な点が多い。 

 

放射柔細胞の生存率の推移 

 辺材を構成する柔細胞群は、組織全体を

みれば形成層から辺心材境界に至るまで

生きているといえるが、すべての放射柔細

胞が生存しているわけではなく、放射柔細

胞の中でも、早期に細胞死を迎えるものが

存在する（図 1）。スギ（Cryptomeria 

japonica）、ホオノキ（Magnolia obovata）、

トドマツ(Abies sachalinensis)とアメリカ

ヤマナラシ（Populus tremuloides）など

において放射組織の上下端の細胞が早く細胞死を起こすこと (深沢と樋口 1965; Nakaba et al. 2006; 

野渕ら 1979; Nobuchi et al. 1982; Yang 1993)やベイマツ（Pseudotsuga menziesii）、ヨーロッパト

ウヒ（Picea abies）、アカマツ（Pinus densiflora）やバンクスマツ（Pinus banksiana）などにおい

て、放射仮道管に接する放射柔細胞が早く細胞死を起こすこと（Gartner et al. 2000; Nakaba et al. 

2008a; 野渕ら 1979; Spicer and Holbrook 2007; Yang 1993）が報告されている。また、早期に細

胞死を起こす放射柔細胞は、二次壁肥厚や木化のタイミングが異なること（Nakaba et al. 2006, 

2008a; 山本 1982）や貯蔵物質や心材物質の蓄積量が異なること（Nakaba et al. 2006, 2008a）が

報告されている。 

 これら放射柔細胞における早期の細胞死が辺材中のどの位置において起こるのか、また早く細胞死

を迎える放射柔細胞がどの程度の割合で存在するのかは樹種により異なるといわれている。このよう

な違いを評価する上で、Ziegler (1968)によって示された放射柔細胞の生存率という考え方は非常に有

効である。野渕ら (1979)は、針葉樹 20 種の辺材における放射柔細胞の生存率の放射方向における推

移を算出した結果、柔細胞の減少には、３つのパターンが存在するとした。すなわち、タイプ 1：す

べての柔細胞が形成層から辺心材境界まで生存する、タイプ 2：辺材中層から柔細胞の減少が始まる、

タイプ3：辺材外層から柔細胞の細胞死が始まり辺心材境界まで続くというものである。Nobuchi et al. 

(1987)は、広葉樹 26 種の辺材における放射柔細胞の生存率を算出した結果、ほとんどの樹種において、

すべての放射柔細胞が形成層から辺心材境界まで生存しており、辺心材境界よりも外側で細胞死を起

こす柔細胞を持つ樹種は稀であることを報告した（ただし、この生存率の算出には、直立細胞および

方形細胞を除いた平伏細胞のみを用いていることを考慮に入れる必要がある）。これらの結果は、放射

柔細胞の生存率の放射方向における推移には、樹種間における多様性が存在することを示している。 

 

図 1：トドマツ放射柔細胞における年輪毎の生存率の推移	
 

	
 トドマツ放射組織の上下端の細胞は、それ以外の細胞列の	
 

放射柔細胞に比べ、早く細胞死を起こす。	
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新たな視点からのアプローチ（管状要素におけるプログラム細胞死との比較） 

 これまで木部細胞の細胞死モデルとして、Fukuda and Komamine (1980)により開発されたヒャク

ニチソウの葉肉細胞を単離し、管状要素に分化させる系における管状要素のプログラム細胞死につい

て、多くの細胞学的、分子生物学的知見が蓄積されてきた（Fukuda 1997, 2004）。このプログラム細

胞死は、時間依存性の細胞死であり、誘導開始から 72時間後に、多くの管状要素が細胞死に至る。 

 管状要素とは異なり、放射柔細胞は、二次壁の肥厚および木化後の完了後も長年生存することから、

放射柔細胞の細胞死発現機構は、管状要素の細胞死発現機構とは異なると考えられる。そこで、二次

木部の管状要素である軸方向仮道管および放射仮道管と長年生存する放射柔細胞との細胞死出現パタ

ーンを比較した結果、これらの細胞死出現パターンは異なる特徴を持つことが明らかになった。 

 軸方向仮道管および放射仮道管の核は、髄側の

細胞から順番に失われ、細胞死は形成層からの距

離に依存して起こった（図 2: Nakaba et al. 2006, 

2008a, b）。形成層からの距離は、分化開始からの

時間を反映していることから、これら管状要素の

細胞死は、時間依存性の細胞死であると考えられ、

ヒャクニチソウ培養系における管状要素のプログ

ラム細胞死と類似した綿密なプログラムの存在が

予想される。それに対して、放射柔細胞において

は、同じ細胞列でも、必ずしも髄側から順番に細

胞死を起こさず、細胞死を起こすまでの形成層か

らの距離は細胞ごとにばらついていた（図 3: 

Nakaba et al. 2006, 2008a）。ただし、完全にラ

ンダムに細胞死を起こすわけではなく、例えばト

ドマツにおいて、放射柔細胞の細胞死はその多く

が樹皮から 10年輪目に起こる。よって、放射柔細

胞の細胞死は、管状要素における細胞死とは異な

る特徴を持つといえる。この結果は、放射柔細胞

の細胞死発現機構が、Fukuda (2004)により提案

されてきた管状要素のプログラム細胞死の分子機

構ですべて説明できるとは言えないことを示して

いる。 

 

おわりに 

 ここまで述べてきたように、心材形成に伴う放射柔細胞の細胞死については、多くの細胞学的研究

が行われてきた。その結果、辺材中において核の形態変化が起こること、その他の細胞小器官が辺材

から移行材にかけて減少すること、放射柔細胞の生存率の推移には樹種間で違いが存在すること、放

図 2：トドマツ 8月採取	
 当年形成木部	
 

矢印：酢酸カーミンで染色された核、Bar	
 =	
 50μm	
 

	
 軸方向仮道管の細胞死は、髄側から順番に起こる。	
 

図 3：トドマツ 8月採取	
 樹皮から 10 年輪目	
 

矢印：酢酸カーミンで染色された核、	
 

矢頭：核を失った放射柔細胞、Bar	
 =	
 50μm	
 

	
 放射柔細胞の細胞死は、必ずしも髄側から順番に	
 

起こらず、細胞ごとにばらつきが存在する。	
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射柔細胞の細胞死は、管状要素のプログラム細胞死とは異なる特徴を持つ細胞死であることが明らか

にされてきた。しかしながら、その細胞死機構を明らかにするには至っておらず、未解明な点が多い。

放射柔細胞の細胞死発現機構を理解する上では、細胞死過程における形態変化のみではなく、細胞死

関連遺伝子の発現パターンの変化やその結果として生合成されるタンパク質の働きなど、その分子機

構の解明が必須である。しかしながら、放射柔細胞における、細胞死に関わる遺伝子の発現に関する

情報は非常に限られている（半ら 2010; Yang et al. 2004）。今後、分子生物学的研究と細胞学的研究

を組み合わせることで、これまでに得られなかった新たな知見を導き出すことができると考える。 

 放射柔細胞の細胞死発現機構を明らかにすることは、いうまでもなく樹木特有の現象である心材形

成機構を解明する上で重要である。さらには、長命な細胞である放射柔細胞の細胞死発現機構は、こ

れまで管状要素など主に短命の細胞を中心に研究されてきた植物細胞の細胞死機構とは異なる機構を

持つ可能性が十分あり、生物学的な側面からもその機構解明は意義深いといえる。 
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I-2 心材成分の堆積 
 

名古屋大学大学院生命農学研究科 
今井 貴規 

 

心材成分の多様性と樹種特異性	
 

樹木・木材の主要な化学成分は、細胞壁構成成分すなわちセルロース、ヘミセルロースおよびリグニンであ

るが、その他に副成分として水や有機溶媒に可溶な、いわゆる抽出成分が数%含まれる。主成分が樹種間に

おいて質的・量的に似通っているのに対し、抽出成分は種特有であり、またその種類は極めて多様である 

（表1）。抽出成分の多くはその化学構造炭素骨格に基づき、例えば2つの芳香核(炭素数6（C6）×2）とC3-C3 

側鎖から構成されるリグナン(C6-C3-C3-C6、C18化合物)やC17(C6-C3-C2-C6)化合物であるノルリグナン、 

またC15（C6-C3-C6)化合物であるフラボノイドなどに分類される。 

化学成分の違いに基づく植物分類（＝ケモタキソノミー）において、抽出成分がその分類の基準となる化合

物（＝指標成分）となることが多い。マツ属植物のスチルベノイド、マメ科植物のフラボノイドなどは、植物分類と

指標成分の組み合わせ例である。 

表1	
 本講演の主要な内容となる樹種と抽出成分 

樹種 成分分類 化合物 

スギ ノルリグナン 
イソプレノイド 

アガサレジノール、セクイリンＣ 
フェルギノール 

ヒノキ 
リグナン 
ノルリグナン 
イソプレノイド 

ヒノキニン 
ヒノキレジノール 
ヒノキオール、ヒノキオン 

ベイスギ リグナン プリカチン酸 
アカマツ スチルベノイド ピノシルビン、ピノシルビンモノエチルエーテル 

ニセアカシア フラボノイド ロビネチン、フスチン 

心材成分とは、心材の抽出成分すなわち低分子（二次代謝）物質を指すことが多いが、タンニンやアラビノ

ガラクタンのような高分子物質、さらには低分子抽出成分が二次的に変化したものも、その中に含められる。 

木材の性質、例えば色調、におい、耐久性などは心材成分と関連することが多く、その調査は木材利用の 

観点からも重要となる。また、ある種の（心材）抽出成分は様々な生理活性、例えば抗腫瘍性、抗酸化能などを

有する。さらに心材成分の生成は、辺材から心材へと変化する過程すなわち心材形成時の最も顕著な生理 

活動の一つとして、樹木生理学の観点からも多くの研究がなされている。 

 

心材成分の樹幹木部放射方向での分布	
 

心材成分量は辺材から心材への放射方向において、移行材から心材にかけて増加し、心材の移行材に 

近い側で最大となり、髄に向かって減少する傾向にある（Gardner and Barton, 1960; 松隈ら, 1965; Nagasaki et 

al., 2001; Takaku et al., 2001; Bergstrom, 2003; Saito et al., 2008a など）。この傾向は、多くの樹種、多種多様

な心材成分にあってほぼ共通であると言え、心材中心部で心材(抽出)成分量が少ないことに関しては、(1)蓄
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積した心材成分が年月の経過と共に高分子化や酸化など二次的に変化したため、(2)樹木が幼齢時には心材 

成分生合成能力が低かったため、などと解釈されているが、明確な理由は分かっていない。 

心材成分の堆積・分布は、心材成分生合成関連遺伝子の発現、酵素反応による心材成分生合成経路の 

誘起、心材成分の生合成場から蓄積場への移動、さらに蓄積場での二次的変化、といった一連の生理活動・

現象の結果と言える。 

 

心材成分生合成の場所	
 

心材成分の生合成の場（組織）に関して、古くは生理的活性の高い葉や形成層で合成されたものが転流 

され、放射柔細胞中を移動し心材に蓄積すると想像されたこともあったが、現在では辺材が心材へと変化する

段階において心材成分生合成が起こり、移行材がその主要な場であると結論されている。その証明のため古く

には、14C標識グルコース(Hillis and Hasegawa, 1963)や 14C-シュークロース(Hasegawa and Shiroya, 1966)を 

用いたラジオトレーサー実験が試みられた。Hasegawa and Shiroya（1966）はソメイヨシノ形成層に 14C-シューク

ロースを投与し、放射性物質が放射柔細胞中を心材に向かって移動すること（ミクロオートラジオグラフィーに 

よる可視化）、また移行材エーテル抽出物中のナリンゲニン（フラボノイド、サクラ心材成分の一つ）ならびに 

シキミ酸・キナ酸（フラボノイド生合成中間体）が放射活性となることを示した。この実験により心材成分合成の

場が移行材であることが示唆され、葉ではないことが証明されたが、形成層や辺材で 14C-シュークロースから

合成された心材成分（フラボノイド）の放射方向での移動は否定されていない。この点に関して Higuchi et al.

（1969）は、薄鉄片を辺材に差し込むことにより物質の放射方向での移動を抑制して 14C-メバロン酸あるいは
14C-フェニルアラニンをスギやコナラなどの樹幹木部に投与した場合、材の各場所、特に移行材中のイソプレ 

ノイド（スギオール；メバロン酸を生合成中間物質とする）やタンニン（フェニルアラニンを生合成中間物質と 

する）が放射活性となること示し、移行材が心材成分生合成の場であると結論した。しかしながら、これらの 2つ

の実験では、化合物の分離・同定がペーパークロマトグラフィーによってなされており、分析機器類が発達した

現代では、分離・同定に一層の確実性が望まれるかもしれない。 

Ohashi et al. (1990, 1991)および Ohashi and Imai (1990)は、伐採後放置されたスギ丸太辺材の抽出物の 

ガスクロマトグラフィーおよび高速液体クロマトグラフィー分析により、辺材中に心材成分であるアガサレジノー

ル（ノルリグナン）とフェルギノール（イソプレノイド）が蓄積することを示した。この辺材での心材成分の蓄積は、

水を与えて材の乾燥を抑制した場合等には認められなかった(Ohashi et al., 1991)。これらの実験から、ある種

の条件・環境が整った場合、辺材が心材成分合成能を発揮すると結論された。しかしながら、これらの実験に

おいては丸太放置期間中の放射柔細胞を介した、物質の心材から辺材への移動は否定されていない。 

Imai and Nomura (2005)は、スギ辺材小片を高湿度下において緩やかに乾燥させた場合、小片中にアガサ

レジノールが生成することを、ガスクロマトグラフィー‐質量(GC-MS)分析により確認した。さらに 2H-フェニル 

アラニンや 13C-ケイ皮酸を与えた辺材小片を同様に処理した場合、安定同位体標識アガサレジノールが生成

し(Imai et al., 2006a,b)、したがって辺材の心材成分合成能が明確に示された。急激な乾燥条件下ではこの 

生成は認められず、緩やかな乾燥＝緩やかな細胞死が生成の「条件・環境」の一つであると考察された。 
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樹幹木部、特に移行材の生理的活性	
 

「心材成分生合成に関わる組織の生理的活性は高いか？」について古くから検証がなされている。心材 

成分生合成（酵素反応）の誘起といった観点から樹幹木部の窒素量が測定され、移行材において特には増大

しない(近藤, 1964; Higuchi et al., 1967a,b; Holl and Lendzian, 1973; Nelson, 1978; Ebermann and Stich, 1985; 

Magel et al., 1991)と報告される一方、増大する（Ziegler, 1968）とも報告されている。他にも、代謝に必要なエネ

ルギーの獲得といった観点から樹幹木部の呼吸量が測定され、移行材において特には上昇しない(Higuchi et 

al., 1967a,b,c）と報告される一方、上昇する（Holl and Lendzian, 1973; Shain and Mackay, 1973）とも報告されて 

いる。興味深い実験として、ハゼノキにおいて呼吸系一次代謝を薬品処理により阻害するとその辺材中に 

フラボノイド生成が誘導されること(Hillis and Inoue, 1966)、ならびに化学構造の異なった位置が 14C標識された

グルコースを与えて発生する CO2 の放射活性が一次代謝（呼吸)あるいは二次代謝（心材成分合成）のどちら

により消費されたかの判断指標となり、これに基づいてスギ、ヒノキ、ホオノキにおいて呼吸が形成層から 

移行材にかけて徐々に減少すること(Higuchi et al., 1967a,b）が報告されている。これらの結果から、心材成分

生合成に関わる移行材の生理的状態に関して、呼吸は少ないものの二次代謝(心材成分生合成)が優勢と 

なるように代謝が変動していると解釈されている。 

 

樹幹木部、特に移行材の酵素活性	
 

心材成分生合成（酵素反応）の誘起といった観点から、関連酵素活性の測定が試みられた。Higuchi and 

Fukazawa （1966）はスギ、ヒノキなどの移行材において PAL（フェニルアラニンアンモニアリアーゼ）活性は増

大しないこと、Hillis and Ishikura (1970)はユーカリ移行材において PAL活性は増大しないこと、Nelson (1978)

はサクラ移行材においてペルオキシダーゼ活性は増大しないこと、を報告している。一方、松隈ら(1965)はスギ

移行材においてフェノールオキシダーゼ活性が増大すること、Ebermann and Stich（1985）はオーク移行材にお

いてペルオキシダーゼ活性が増大すること、を報告している。Magel et al.は一連の実験により、ニセアカシア

移行材においてペントースリン酸経路（二次代謝の上流に位置する）関連酵素（グルコース-6-リン酸脱水素 

酵素、6-ホスホグルコン酸脱水素酵素）の活性(Magel et al., 2001)、PAL 活性(Magel et al., 1991）および 

カルコンシンターゼ活性（フラボノイド骨格形成酵素) (Magel et al., 1991）が増大することを報告している。この

ように、同一樹種や同一酵素が検討対象とされた場合でも、一致した結果が得られていないことがある。 

樹幹木部では、細胞は強固な細胞壁に囲まれ、さらに細胞のほとんどは死滅し生活細胞は僅かであり、この

ような組織を酵素活性測定等の生化学実験の材料とすることは極めて不利である。加えて、過去の報告では

試料の量や粉砕方法の記載が不明瞭であったり、酵素反応生成物の検出・定量（ペーペークロマトグラフィー

呈色、吸光度測定、酸化に消費された酸素量測定、溶媒分画と放射活性測定）に関して、分析機器類が 

発達した現代では、一層の確実性が望まれるかもしれない。 

Imai et al. (2005a）はスギ新鮮二次木部を凍結状態で粉砕し、得られる木粉(凍結木粉)を用いてタンパク質

の抽出・硫安沈殿、Bradford 法による定量、SDS-ポリアクリルアミド電気泳動による分離、が可能であることを 

示した。また、2H-フェニルアラニンを基質としてスギ木部由来タンパク質抽出液を用いた酵素反応の結果、
2H-ケイヒ皮酸の生成が GC-MS により確認された。特に、辺材、心材の場合と比較して移行材における PAL 

活性が高いこと(2H-ケイヒ酸生成量が多い)が示された（Imai et al., 2005a）。さらに Imai et al. (2009）は、移行材
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凍結木粉由来ミクロソーム画分(膜酵素画分)と 13C-アガサレジノールとを補酵素類(NADH+FAD)の存在下

にて反応させた場合、13C-セクイリン C および 13C-メタセクイリン C が生成することを GC-MS により確認し、 

この酵素的水酸化をノルリグナン生合成の一部として初めて実証した（図 1）。このアガサレジノールヒドロキシ 

ラーゼは、移行材の心材に近い側において高い活性を示した。 

 

図 1	
 アガサレジノールからセクイリン Cおよびメタセクイリン Cへの酵素的水酸化 Imai et al. (2009） 

ノルリグナン量は移行材から心材にかけて増加し（機器定量分析）、これに同調して PAL 活性が移行材で 

高く（酵素実験）、さらにセクイリン C量は移行材の心材に近い側から心材にかけて増加し（後に示された図 2）、

これに同調してアガサレジノールヒドロキシラーゼ活性が移行材の心材に近い側で高く、したがって移行材が

スギ心材ノルリグナンの生合成の場であることが生化学的に支持された。 

 

心材抽出物と心材色	
 

	
 心材成分として溶媒抽出され単離されたものは、無色であることがよくある。したがって、心材成分と心材色

との関わりにおいて、心材抽出成分の二次的変化、例えば酸化重合などを考慮する必要がある。検討事項と

しては、(1)（特に）心材にフェノール酸化酵素が存在するか？、(2)心材抽出成分が酵素酸化されるか？、 

(3)心材抽出成分が酵素酸化により着色するか？、などが挙げられる。 

 (1)に関して、松隈ら(1965)はスギ心材におけるフェノールオキシダーゼ活性を確認し、心材色の発現機構と 

して心材抽出成分の着色物質への変化に酵素的酸化の関わりを提唱している。また Shain and Mackay (1973)

はラジアータマツ心材におけるフェノールオキシダーゼ活性を確認している。一方、Higuchi et al. (1967a,c)は

スギ心材においてフェノールオキシダーゼは検出されないとし、心材抽出成分の着色物質への非酵素的自動

酸化を、心材色の発現機構として提唱している。また、Stich and Ebermann (1984)および Ebermann and Stich 

(1985)はオーク心材においてフェノールオキシダーゼ活性がない、あるいは極めて低いことを報告している。

(2)に関して、Higuchi et al. (1967a,c)はスギ形成層由来酵素液とスギレジノールおよびヒドロキシスギレジノール

とを反応させ、後者が酸化され易く酸化物が着色することを報告している。(3)に関して、Kai et al. (1972)は 

マッシュルーム等由来酵素とヒドロキシスギレジノール(基質)とを反応させ、基質が酸化されてキノン構造を 

持つデヒドロヒドロキシスギレジノールを着色物質として単離・構造決定した。 

のちの研究により、スギレジノールやヒドロキシスギレジノールを含むスギ個体は稀であり、これら 2 つのノル 

リグナンは主要スギ心材成分ではなく、ほとんどのスギの心材のノルリグナンはアガサレジノールとセクイリン C

であることが示された(Ogiyama et al., 1983; 尾頭ら, 2009a,b)。演者の研究室では樹木木部の酵素活性測定が

可能となったので、現在、スギ心材中のフェノール酸化酵素、スギ材酵素による（スギレジノール、ヒドロキシ 

スギレジノールではなく）アガサレジノールとセクイリン C の酸化、その酸化物質の着色性ならびに化学構造、 

などに関する検討が行われている。なお、最近、アガサレジノールの市販ペルオキシダーゼによる酸化ならび
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に酸化生成物の構造決定が試みられた（菱山と加藤, 2006）。 

スギ心材色の決定要因として環境因子と遺伝因子が指摘されてきたが、最近では心材色のクローン間差が

見出されている。ごく最近、スギ主要心材ノルリグナンであるアガサレジノーとセクイリン C の含有量ならびに 

組成[セクイリン C／(アガサレジノール＋セクイリン C)]におるクローン間差・品種間差が報告された(尾頭ら, 

2009a,b)。心材ノルリグナン、特にセクイリン C がスギ心材黒色化と関連があるとされているので(高橋, 1996, 

1998; Ishiguri et al., 2003; Takahashi and Mori, 2006)、心材色とセクイリンC量等との関係が調査された(尾頭ら, 

2010)。その結果、これらの間には相関は認められず、すなわちセクイリン C 量が多いクローンの心材色が暗く

なるといった傾向や、セクイリン C 割合が高いクローンあるいはノルリグナン量が多いクローンの心材色が暗く 

なるといった傾向は見出されなかった。これらの結果は、量的・質的にノルリグナンが同等であっても心材色は

多様である、言い換えれば心材色が同等であってもノルリグナンは量的・質的に多様であることを示している。

したがって、スギ心材ノルリグナンの心材色への関与様式として、Higuchi et al. (1967a,c)が提唱するような 

単純な非酵素的自動酸化のみではなく、(心材)酵素による酸化もまた考慮する必要があると思われる。 

 

心材成分の組織学的検討	
 

組織中における心材成分を観察するために、様々な染色試薬が使用されてきた（表 2）。心材成分の生 

合成・移動・蓄積に関して、心材成分は放射柔細胞で生合成され、半縁壁孔を通じて近傍仮道管等に移動し、

次いで仮道管等の細胞壁内腔側に沈着し、内腔側から細胞壁に浸透する、といった説が提唱されている。 

しかしながら、一般的な化学染色によって真に心材成分が観察されている確実な証拠はない。Nagasaki et al. 

(2001, 2002)は、心材成分アガサレジノールのスギ組織内分布を免疫顕微鏡法によって可視化し、前述の説を

組織化学的に支持した。特に、好免疫染色性物質は辺材から心材への放射方向において、辺材放射柔細胞

中には存在せず、移行材ならびに心材の放射柔細胞中に存在し、したがって移行材放射柔細胞がアガサ 

レジノールの生合成場であることが組織化学的に示された。 

表 2 本講演の主要な内容となる一般化学染色剤等と樹種 

引用文献 試料樹種 染色剤・検出方法 
Wardrop and Cronshaw (1962) ユーカリ KMnO4 
Fengel (1970) 
Preusser et al. (1961) 

マツ 
ブナ 

OsO4 

Parameswaran and Bauch (1975) トウヒ OsO4, 顕微分光法 
Nobuchi et al. (1982,1983,1985) スギ SudanIV, Nile blue, OsO4 
Streit and Fengel (1994) Schinopsis balansae クエン酸鉛 
Dehon et al. (2001) クロクルミ バニリン-塩酸 
Zhang et al. (2004,2009) Acacia mangium, ネムノキ 硫酸鉄 
Koch et al. (2006), 宮本ら (1989) Afzelia spp., Intsia spp., スギ 顕微分光法 

最近、飛行時間型二次イオン質量分析(ToF-SIMS)法が心材成分組織内分布の調査に適用された(Imai et 

al., 2005b; Kuroda et al., 2008; Saito et al., 2008a,b)。スギ心材から特徴的に発生する二次イオンの起源が心材

成分フェルギノールと同定され(Imai et al., 2005b)、本イオン像はフェルギノール分布を示すことになる。

ToF-SIMS像解析結果、フェルギノールが心材仮道管や放射・軸方向柔細胞に均一に存在することが示され、

この分布がアガサレジノール分布とは異なることから、柔細胞種類による心材成分合成能の違いが示唆された。
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軸方向柔細胞と放射柔細胞の機能の違いは、スギを試料として透過型電子顕微鏡法(Nobuchi and Harada, 

1985)や顕微分光法(Kuroda and Shimaji, 1983)によっても提唱されている。また移行材および心材の一年輪内

では、フェルギノールは早材によく存在し晩材ではその量は少ないことが見出された(今井ら, 2005)。移行材お

よび心材において、晩材での高い水分保持が報告されており(Kuroda et al., 2009)、水分減少・組織乾燥と心

材成分生合成との関連が指摘された(今井ら, 2005; Kuroda et al., 2008)。 

 前述の“放射柔細胞での生合成→壁孔を通じた近傍仮道管等への移動→仮道管等細胞壁への内腔側から

の浸透”といった心材成分堆積過程の説に対して、別の堆積様式も提唱されている(Preusser et al., 1961; Streit 

and Fengel, 1994; Zhang et al., 2004, 2009)。ブナ、Schinopsis balansae、Acacia mangium、ネムノキにおいて、

放射柔細胞で生合成された心材成分は盲壁孔を通じて細胞間隙に移動し、次いで細胞間層へと浸透し、 

細胞間層側から細胞壁に浸透する。さらに細胞間隙三次元ネットワーク(見尾と松本, 1981)を介した、組織 

広範囲への拡散・移動も提唱されている(Zhang et al., 2004, 2009)。 

 

心材成分生合成の組織化学	
 

上述のように心材成分の存在場所・分布が顕微鏡観察されたが、生合成の場所が観察されたわけではない。

生合成場・生合成状況の観察のためには、代謝が起こっている様子そのもの、あるいは生合成関連酵素や 

遺伝子を組織学的に検討する必要がある。山本(1982)はアカマツ等の移行材に 3H-フェニルアラニンを投与し、

放射活性が放射柔細胞に取り込まれることをミクロートラジオグラフィーによって可視化した。本実験により、 

放射柔細胞がフェニルプロパノイド系心材成分（おそらくスチルベン）の生合成場であることが示された。Dehon 

et al. (2001, 2002)は、クロクルミ移行材切片を過酸化水素の存在下に 3,3’-ジアミノベンジジンやグアイア 

コール(基質)と接触させることにより、in situ ペルオキシダーゼ活性染色を試みた。その結果、放射柔細胞の 

好染色性からペルオキシダーゼの組織内局在が示され、放射柔細胞が心材フェノール性物質の酵素酸化の 

場であることが示唆された。最近、リグナン生合成に関与する mRNAならび 18s rRNAの植物組織における in 

situ hybridization が試みられた（Kwon et al., 2001; Kasahara et al., 2006; Patten et al., 2008）。その結果、ベイ

スギやテーダマツなどの辺材放射柔細胞におけるリグナン生合成関連遺伝子発現が確認され、放射柔細胞が

その生合成場であることが示された。しかしながら、上記RNAの移行材中での hybridizationは達成されていな

いようである。 

 

心材形成の季節性	
 

 「心材形成は、形成層活動が止まっている時期に起こっている」と言われることが多い。この説は実験に 

基づくものではあるが（Shain and Hillis, 1973; Nelson, 1978; Nobuchi et al., 1982; 山本, 1982; Ebermann and 

Stich,1985; Magel et al., 1991, 2001 など）、真実は分かってはいない。前述のような、移行材の生理的活性や

酵素活性測定において結果が一致しない場合、特に移行材での呼吸量が少ないあるいは酵素活性が低い・

検出されない場合、試料の採取時期の違い、特に春～夏に試料採取されたためなどと簡単に解釈されている

ことが多い。しかしながら、ラジアータマツ移行材において呼吸量が１年を通して辺材より多い傾向にあること

(Shain and Mackay, 1973)、アカマツおよびバンクスマツ移行材においてペルオキシダーゼ活性が春～夏期に

高いこと(山本, 1982)、が報告されている。Imai et al.の定同位体標識基質ならびに GC-MS を用いた、PAL 
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(2005a)ならびにアガサレジノールヒドロキシラーゼ(2009)活性測定では、酵素活性の季節変動は調査されては

いないが、春期(5 月)採取スギ移行材における両酵素の高い活性が確認されている。ごく最近、カラマツ 

精英樹クローンを用いて、樹幹木部水分量、放射柔細胞核・デンプン粒の季節(1、4、7、10 月)変動が調査 

されたが、心材形成の明確な季節性は示されなかった（中田, 2010）。心材形成の季節性は、次に述べる心材

形成の分子生物学においては、重要な検討項目となっている。 

心材形成(心材成分生合成)の分子生物学	
 

 近年、心材形成機構の解明に向けて、分子生物学的手法により、樹幹木部部位特異的に発現している 

遺伝子の機能解析や発現量の季節による差異が調査されつつある（Beritognolo et al., 2002; Magel et al., 

2002; Yang et al., 2003, 2004; Yoshida et al., 2007; Huang et al., 2010; 吉田, 2010）。心材成分生合成遺伝子 

調査に関しては、他植物由来既知塩基配列をプローブとするクロクルミフラボノイド生合成関連酵素遺伝子の

RNA ドットブロットおよび RT-PCR（reverse transcription-polymerase chain reaction）発現解析が試みられ、 

これら酵素遺伝子発現が全般に夏～秋期に盛んであり、特に移行材において強いことが報告されている

（Beritognolo et al., 2002）。ニセアカシア樹皮・形成層・辺材・移行材由来 cDNAを用いた一連のマイクロアレイ

発現解析により、1873移行材遺伝子のうち 15.6%のものが夏期(7月)に強く発現し 14.7%が冬期（11月）に強く

発現すること、1873 遺伝子のうち 31 遺伝子が「二次代謝関連カテゴリー」に分類され、その半分以上 16 

遺伝子(主にフラボノイド生合成関連酵素遺伝子)は夏期に強く発現し、冬期に発現が強くなるものは僅か 1 つ

であることが示されている(Yang et al., 2003, 2004)。最近では、アスペン cDNAマイクロアレイを用いたクロクル

ミ樹幹木部遺伝子の発現解析により、移行材において冬期に発現が強くなる遺伝子の数は夏期に強くなる数 

より少なく、また通年で発現している遺伝子数が最も多いことが示された（Huang et al., 2010）。以上のことから

も、心材形成の季節性に関しては一層の調査が望まれる。 

現在のところ、上述の分子生物学的知見を総合した、心材形成機構・過程に関する統一的な解釈はなされ

ていない。この“過程”を理解するためには、ある種の“時間軸”が必要となる。その一つとして季節が挙げられ

るが、上述のように心材形成の季節性に関しては検討の余地が残されている上に、季節毎に個体を違えての 

試料採取となるであろうから、“軸の連続性”が確保され難い。この点に関して演者らは、移行材が年輪等に 

より分画された場合、その辺材側から心材側へと向かう変化が心材化の進行を表し、この樹幹放射方向での

変化を心材形成に伴う変化と見なすことができるであろうと考えた。さらに心材形成の際、多種多様の変化が

伴うことは間違いなく、この複雑な過程を理解するためには、これをある種の指標に基づいていくつかの段階

に分け、各段階での変化を網羅的に調査し、全段階での変化を積算した結果を解釈することが有効なアプ 

ローチであると考えた。これまでに、スギ移行材においてノルリグナンの組成が変遷すること（辺材側：ノルリグ

ナンはほとんど含まれない、中央部：アガサレジノールのみが含まれる、心材側：アガサレジノールとセクイリン

C両方が含まれる）が見出されていた(図 2、Imai et al., 2005a, 2009)ので、ノルリグナンの組成に基づいてスギ 

移行材を 3 部位に分画した。これら各部位に特異的に発現している遺伝子を、ディファレンシャルディスプレイ

法によって特定し、その機能を解析した結果、移行材辺材側（心材形成初期）において発現していると思われ

るいくらかの遺伝子が乾燥等ストレスへの適応に関与するものであることが分かった（浅井ら, 2009, 中根ら, 

2010）。今後、部位特異的発現遺伝子機能の網羅的解析により心材形成の進行に伴う生理現象が明らかに 

され、分子生物学的見地から心材形成機構・過程に関する説が提唱できることを、演者らは望んでいる。 
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図 2	
 スギ移行材におけるノルリグナン量・組成の変化 Imai et al. (2005a） 
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I-3 水分状態の変化 
 

九州大学大学院農学研究院 
 松村 順司	
 

 
はじめに 
 水を必要としない生物が存在しないように，樹木にとっても水は欠かせない。この意味で考えれば，

木部の場合，辺材に水があれば済む話である。辺材は根で吸収した水を葉まで運ぶための移動経路で

あり，樹木が生き続けるために欠かすことができない役割を担っている。その辺材もやがては心材化

の準備段階である移行材となり，水をある程度消失することになる。我々の身近なスギを例に取ると，

移行材は周りに比べて含水率が低いため，伐採直後は白い帯状となる。これは“白線帯”と呼ばれ，例

外なくこの領域の含有水分は少ない。移行材を経て心材物質が生成されると一般に着色され，この領

域を普通の人は心材と呼んでいる。この一連の変化は，木部細胞の最後の生き残りである柔細胞たち

が，最後のミッション“耐久性の付与”を果たし，死んでいくドラマである。 

 筆者はかねてから，耐久性の付与が目的であれば心材で水が増える必要はないのでは？と考えてい

る。実際，低含水率の心材の方が多く，理にかなっているが，中には含水率が再び上昇する心材もあ

る。一般に，多湿心材，水喰い材，wetwood，高含水率心材などと言われるものである。どの用語が

良いかはさておき，本講演では理解しやすい水が少なくなる話ではなく，水が増える話に焦点をあて，

「なぜ心材の含水率が高くなるか？」を議論していただくための話題提供として，スギを例に話を進

めたい。 

辺材から心材への生材含水率の変動 
 「黒心材の生材含水率は高い！」。これは現象として古くから知られており，木材学に関わる人のほ

とんどは知っている事実である。しかし，「なぜ？」に対する答えは未だにわかっていない。 

 図に，低含水率心材を有する典型的な赤心（左図）と高含水率心材を有する典型的な黒心（右図）

の生材含水率の推移を示す。両者とも辺材から白線帯へ至る生材含水率の変化に大差はない。すなわ

ち，辺材では 200%を超える含水率であり，白線帯付近で急激に低下する。一方，心材では生材含水

率の変動は大きく，放射方向変動として３～５パターン，樹高方向変動として３～７パターンあると

言われている。研究目的によって変動パターンは細分化されるが，大局的に見れば 3 パターン，すな

わち，白線帯で下がった含水率から大きく変化しないもの，明らかに含水率が増えるもの，どちらと

も言い難いものである。詳細な水分分布については，中田らの一連の研究（例えば，JWS 49 107-115, 

2003）を参考にされたい。図は，低含水率心材と高含水率心材の典型例である。 

 赤心と黒心では，外観，心材物質の質・量，生材含水率が異なるだけでなく，灰分量に差がある。

中でもカリウムの分布特性・量の違いは興味深い点である。また，心材の pH が違う。これらの間に

相関関係があることは明らかであるが，因果関係は？という問いには完全に答えられていない。果た

して生材含水率の増加が何の役割を果たしているのか？それとも無関係なのか？その辺のことを考え

る機会を提供できればと考えている。 
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図 各地上高におけるスギの生材含水率の放射方向変動． 

（富田智ら．九州森林研究 57 289-292, 2004） 
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I-4 細胞壁の二次的な構造変化 
 

北海道大学大学院農学研究院 
佐野 雄三 

 
1. はじめに 

 心材の形成過程では、材の着色、含水率の変化、微視的な構造変化、心材物質と総称される化学成

分の堆積・沈着など、様々な変化が引き起こされる。心材形成に伴うそれらの変化は、一般に樹種固

有である。しかし、種毎に一定の変化を示すわけではなく、スギの黒心や高含水率心材のように、と

きには同種の個体間でも著しく異なる変化を示すことがある。ここでは、それら心材形成に伴う多様

な変化のうち、細胞壁に生じる構造的な変化に焦点を当て、話題提供としたい。 

 心材形成に関連して見られる変化は、一季節内程度の時間レベルで一斉に起こるわけではない。樹

種によっては、最終的な心材化に先立って辺材とも心材とも一線を画する特徴を示す移行材あるいは

白線帯と呼ばれる特異な材部が現れる。その幅は温帯産材で数年輪に達する場合もある。さらには、

辺材部内でも細胞内貯蔵物質の量的変化、細胞壁の構造的変化、生化学的変化が徐々に進行する場合

があることが明らかになっている（Balatineczと Kennedy 1967、山本1982、Nobuchiら 1987、Spicer

と Holbrook 2007、半 2009）。最終的に心材に移行するときに見られる変化は単に肉眼的に見るこ

とができるだけであって、辺材部で少しずつ進行するそうした変化もまた広い意味で心材形成に含む

べき一連の現象であるという見方もある。そこで、辺材部ですでに進行している心材化に類する二次

的な構造変化についても含め、細胞壁に生じる様々な二次的な構造変化のなかでも、筆者が自身の研

究活動で実際に扱ったことのある道管閉塞物と通水要素間の壁孔壁に関する問題を取り上げ、紹介し

てみたい。 

 

2. 道管閉塞物 

2.1 チロース、ゴム質の形成 

 チロースやゴム質は、これまで何かと心材形成と関連づけて論じられることが多かった。しかし、

これら道管閉塞物は辺材あるいは移行材の最内層で起こる心材形成の最終段階で一斉に形成されるわ

けではない。米国において商業的に重要な針・広葉樹計 139 樹種についてチロースの発生を調べた結

果として、心材部にチロースが存在する広葉樹では辺材部にもチロースが常在することが、100 年近

く前には発表されている（Gerry 1914）。ブナ科あるいは日本産広葉樹 50種についての近年の研究で

も、チロースやゴム質は辺材で普通に見られることが示されている（柴田 1984、Saitoh ら 1993）。

さらに、散孔材や放射孔材では辺材のかなり内方で形成されるものが多いが、環孔材の孔圏道管では

外から 2～5年輪目、環孔材の孔圏外ではそれよりも数年輪内方でチロースやゴム質が現れ始める樹種

が多いことなど、管孔性や道管の配列による傾向も明らかになっている（Saitoh ら 1993）。また、ハ

リエンジュでは最外年輪を除いてすべての道管がチロースで充填されているが、その形成のタイミン

グは成育地によって、あるいは同一の成育地でも年毎の気候によってズレが生じることが報告されて
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いる（石田ら 1976、Fujita ら 1978）。ヤチダモでは地際近くと胸高部でチロースが形成され始める年

輪がかなり異なることも報告されている（Sano と Fukazawa 1991）。 

2.2 チロース、ゴム質の二次的な変化 

 多湿心材をもつハルニレとヤチダモでは、辺材の外層で形成

され、辺材部では道管を閉塞していたチロースが、心材では潰

れたり粉砕されたりして道管を閉塞した状態にはないことが明

らかにされている（Ishida と Ohtani 1968、Sano と Fukazawa 

1991）（図 1）。ハルニレの場合、道管内腔に自由水がない移行

材において、心材の多湿化に先立ってチロースが潰れることが

示されている（Ohtani と Fujikawa 1990）。ヤチダモの場合、

チロースの崩壊は常に心材化に伴う材色の変化と一致して生じ

ているのに対して、心材の多湿化がその材色の変化よりも遅れ

て起こるケースが観察されている（Sano と Fukazawa 1991）。

これらのことから、ハルニレとヤチダモではチロースの崩壊が

心材の多湿化の一要因になっている可能性が考えられている。

また、同様な高含水率心材部でのチロースの崩壊は、ミズナラ

など多湿心材を形成しない他の樹種でも確認されている（Sano ら 1995）。 

 これまでゴム質の化学組成については、ネムノキ心材のゴム質がマンノースとガラクトースを主成

分とする多糖類であることを示した研究例がある（藤田ら 1977）。その二次的な変化に関しては、組

織化学的方法により染色性を比較した研究により、辺・心材間で成分に違いがあることが示唆されて

いる（Bonsen 1991）。このことから、辺材で道管内腔を閉塞したゴム質は、そのままの状態で永久的

に残存するのではなく、心材化に伴ってリグニン様物質が沈着する可能性が考えられている。このゴ

ム質の二次的な変化についてもチロースの崩壊とともに研究例が乏しく、詳しいことは明らかにされ

ていないのが現状である。 

 

3. 通水要素間壁孔に見られる二次的な構造変化 

3.1 壁孔壁への成分堆積・沈着 

 木材の壁孔の構造は光学顕微鏡的に明確に捉えるには微細すぎるため、電子顕微鏡の開発以前には

トールス・マルゴからなる針葉樹仮道管の有縁壁孔対の壁孔壁の微細構造、あるいはベスチャード壁

孔の微細突起の構造などについて、専門家の間で何かと論争が絶えなかった。電子顕微鏡の開発・普

及とともに、壁孔の微細構造はそのかっこうの観察対象として木材細胞壁微細構造の研究者によりさ

っそく研究されるにいたり、米国や豪州、ドイツ、日本から相次いでその成果が発表された。針・広

葉樹とも、通水機能を維持している辺材部に比べて、心材部では通水要素間の壁孔壁に被覆物が堆積

し、ミクロフィブイルのテクスチャーが見えなくなっていることは、それら電子顕微鏡が開発・普及

して間もない頃には明らかにされていた（Côté 1958, Krahmer と Côté 1963、Bonner と Thomas 

1972、Thomas 1976）。その後、この壁孔壁への二次的な堆積物はリグニンと同様な性質を備えてい

図 1．ヤチダモ辺材（左）と
心材（右）のチロース． 
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ることが明らかにされた（Bauch と Berndt 1973、Bauch

ら 1974、Sano と Fukazawa 1994、Sano と Nakada 1998）

（図 2）。その化学構造については、パルプ化処理により非壁

孔領域のリグニンは除去されるのに対してこの壁孔壁のリグ

ニン様物質は除去されないことから、リグニンとは相違があ

ると考えられている（Gray ら 1983）。 

3.2 そのほかの変化 

 通水要素間の壁孔壁の二次的な構造変化に関することとし

て、北米のホワイトアッシュ辺材で道管相互間の壁孔壁に冬

期に限って被覆物が堆積することが報告されている

（Wheeler 1981）。北米の trembling aspen では、辺材の外

層から内層に進むにつれて、道管相互間の壁孔壁に破壊を生

じたものが多くなることが報告されている（Sperry ら 1991）。

しかし、筆者のヤマナラシについての観察ではそのような傾

向は見られず、辺材の外層から内層にかけて被覆物の二次的

な堆積が進み、むしろ道管相互間の壁孔壁が堅固に変化しているように見受けられた（未発表）。道管

相互間の壁孔壁の微細構造に関する最近の報告では、通水の大きな支障になるのではないかとさえ思

われる、驚くほど厚い壁孔壁を備えた樹種があることが報告されている（Jansen ら 2009）。こうした

既往の報告の結果の中には、二次的な変化を起こしたものの構造を形成層～分化帯で完成したときの

基本構造として扱っている場合もあるのではないかと考えられる。そうした混乱を整理していくため

にも、心材化に伴って生じる細胞壁の構造変化およびそれに関連する辺材中で進行する細胞壁の構造

変化について、丹念に明らかにしていく必要がある。 

 

4. おわりに 

 心材への移行に伴って生じる細胞壁の構造変化、あるいはそれに関連して辺材部で顕在化せずに進

行する細胞壁の構造変化の現象そのものに対する知識はまだまだ乏しい。その構造的な変化が材の機

能や物理的性質に及ぼす影響に関する理解も浅い。例えば、心材は辺材よりも透過性が著しく低いが、

針葉樹材の場合には仮道管間の有縁壁孔対の閉塞、広葉樹材の場合にはチロースやゴム質による道管

の閉塞がその違いを決定づけている、という主旨の言説を耳にしたり目にすることがある。しかし、

ここで紹介したような心材化に伴って生じるチロースの崩壊のように、必ずしもそう単純化できない

事例が明らかになっている。最終的な心材への移行の際に起こる諸現象ばかりでなく、辺材のもっと

外層の部位から少しずつ進行している関連現象も含めると、心材形成とは実に多様な変化を含む複雑

な過程である。その一端を紹介した本稿が、こうした問題に関心をもつ人に参考になることがあれば

幸甚である。 

 

 

図 2．スギ移行材（白線帯）の仮道
管間の壁孔壁．粒状物質が覆い，マ
ルゴ微繊維間の空隙を薄膜状の物
質がおおかた塞いでいる．T＝トー
ルス，M＝マルゴ． 
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第二部 心材形成に挑む多様な研究 
II-1 TOF-SIMS の心材形成研究への導入 

 

名古屋大学大学院生命農学研究科 
福島 和彦・齋藤 香織 

 

１．緒言 

心材とは、樹木の幹の断面に見える、色の濃い中心部分であり、その外周部の色の薄い部

分は辺材と呼ばれる。辺材から心材への移行は、放射柔細胞の死や抽出成分の蓄積を伴う 1)。

心材抽出成分は、木の色や臭い、抗菌性など、木材の特性に大きく影響するものであり、よ

って、心材形成の解明は、木の利用や特性を知る上でも重要である。	
 

心材成分は、フラボノイド、テルペン、リグナンなどであり、心材に数％から数十％にわ

たって含まれ、辺材には一般的に存在しない。放射柔細胞によって心材成分が合成されると

考えられているが、これら心材成分が、どのように蓄積、分布しているかは十分に解明され

ていない。	
 

心材成分の組織レベルでの分布は、通常、顕微鏡により、着色物質を心材成分として観察

されており、詳しい化学構造の同定は困難であったが、近年、免疫光学顕微鏡法によって特

定成分の分布が報告されている 2)。しかしながら、これまで、直接的な手法で、簡便に特定

の心材成分の分布を検出する方法は限定されていた。そこで我々は、辺材から移行材、心材

へと推移する過程で心材成分の分子イオンがどのように蓄積・分布しているかを解明するた

め、飛行時間型二次イオン質量分析（TOF-SIMS）の手法を用いて、研究を進めてきた。	
 

	
 

２．TOF-SIMS の原理と特徴 

TOF-SIMS は、金やビスマスなどの一次イオンの衝突によって、試料最表面（1-2	
 nm）から

放出される二次イオンを検出する表面分析である。試料の微細構造は、測定後も保持されて

おり、電子顕微鏡など他の分析機器により再度試料を分析することができる。	
 

TOF-SIMS の最も魅力的な機能は、これら二次イオンが発生した試料上の場所が分かること

であり、イメージングと呼ばれる。検出された全ての二次イオンの発生場所が記録されるこ

とにより、試料の形状や微細構造が分かるだけでなく、ある特定イオンだけの分布を描く（イ

オンマッピング）ことにより、特定成分の分布可視化が可能である。イメージの空間分解能

は約 1μm である。	
 

SIMS は従来、半導体の分野で広く使われてきたが、近年、生体分野に適用されるようにな

ったが、いまだ、植物に適用した例は非常に少ない。これまでに、これまで、スギやヒノキ

の特定心材成分の検出に TOF-SIMS が適用された 3,4)。	
 

本稿では、TOF-SIMS を用いたヒノキ心材成分や無機イオンの組織内分布について、最近得
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られた成果を中心に紹介する。	
 

	
 

３．ヒノキ心材成分の分子イオンの同定 

TOF-SIMS において、ターゲットとする特定成分のイメージングを行う場合、その成分の特

徴的イオンを明確に同定する必要がある。まず、

ヒノキに特有の心材成分であるヒノキニン（分

子量 354）、ヒノキレジノール（分子量 252）に

ついて、抽出精製した純粋化合物から特徴的イ

オンを同定した。ヒノキニンは m/z	
 353、ヒノ

キレジノールは m/z	
 251 に、擬似分子イオン

[M-H]+が検出されることが分かった（図 1）4)。

これらヒノキ心材成分の分子イオンの同定に

より、TOF-SIMS を用いることにより組織内で

の心材成分のマッピングへの可能性が示され

た。	
 

次に、木材切片において、実際に、同定し

たヒノキニンとヒノキレジノールの分子イオ

ンが検出されるかどうか確認した。心材と辺

材それぞれから作製した厚さ約 100μm の切片

のスペクトルを比較したところ（図 2）、ヒノ

キニン m/z	
 353 とヒノキレジノール m/z	
 251

の分子イオン強度は、辺材に比べて心材では

強度が非常に高く、顕著であることが示された。	
 

	
 

４．辺材から心材におけるヒノキ心材成分の分布 

同定したヒノキニンとヒノキレジノールの分子イオン強度を辺材から心材にかけてプロッ

トし、量的な分布が検出可能かどうか調べた 4)。辺材から心材にかけての連続した年輪をひ

とつずつ測定した結果を図 3に示す。分子イオンの強度は、検出された全てのイオンの総カ

ウント数で割ることにより、標準化した。こ

れにより、測定したスペクトル間で、より正

確にイオン強度を比較することが可能となる。	
 

ヒノキニンとヒノキレジノールの分子イオ

ン強度は、辺材部分においては非常に微量で

あり、心材になる直前の年輪で急激に増加し、

心材になると減少した（図 3）。しかし、減少

はみられるものの、心材では、辺材よりは常

図 1. ヒノキニンとヒノキレジノールの 
正イオン TOF-SIMS スペクトル 

図 2.  ヒ ノキにおける辺材と心材の
TOF-SIMS スペクトル 

図 3.  TOF-SIMS によるヒノキ辺材から心材に
かけての心材成分の分子イオン強度分布 
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に高い強度である。ヒノキニンとヒノキレジノールが急激に増加した心材直前の部分は、移

行材と呼ばれ、白っぽい色であることから肉眼で識別できる。移行材においては、心材成分

合成に関する遺伝子や酵素などの活性化が多く報告されており、心材成分が合成される場所

であるとされる 1)。図 3 において、移行材よりも心材でヒノキニンとヒノキレジノールが減

少しているが、このような心材内方部での減少は心材においては他にも報告がある 1)。今回

の心材での減少の理由として、これらの化合物が他の物質に変換した、または、重合したこ

となどが考えられるが、今のところ理由は分からない。TOF-SIMS により得られたヒノキ心材

成分の分布は、木材から溶媒抽出した成分を定量した以前の研究による分布の結果 5)と、同

様の傾向であった。	
 

	
 

５．辺材・移行材・心材におけるヒノキ心材成分の TOF-SIMS マッピング 

図 4に、凍結乾燥したヒノ

キ木口切片を用いた、辺材・

移行材・心材におけるヒノキ

ニンの分子マッピングを示す。

図 4a は辺材、図 4ｂは心材に

なる直前の移行材、図 4c は心

材に入ってすぐのイメージ像

を表す。Total	
 ion 像は検出さ

れた全てのイオン像を表して

おり、仮道管に加え、放射柔

細胞を識別できる。ヒノキニ

ンは、蓄積の始まる移行材に

おいて、放射柔細胞ではなく、

放射柔細胞に隣接する仮道管

に局在し、心材になると細胞

壁全体に分布していた（図 4）。ヒノキレジノールについても、ヒノキニンに比べて量は少な

いものの、ヒノキニンと同様の分布が得られた。心材抽出成分の蓄積に関するこれまでの研

究 1)では、心材成分は放射柔細胞で形成され、さらに放射柔細胞に隣接する仮道管などの軸

方向細胞に分泌され蓄積していくことが示唆されている。しかしながら今回の結果において

は、ヒノキニンが蓄積し始める場所において、放射柔細胞での蓄積は観察されなかったこと

から、柔細胞で生成された心材成分が速やかに隣接細胞に移動していることが示唆された。	
 

	
 

６．ヒノキ辺材・移行材・心材における無機イオンの分布 

凍結乾燥したヒノキ木口切片における Total	
 ion とカリウム K	
 イオン、カルシウム Ca イ

オンの分布を図 4に示す。Ca のイオンマッピングにおいて、辺材では組織全体に分布してい

図 4.  ヒノキ辺材・移行材・心材におけるヒノキニンと無機イオン（K, 
Ca）の TOF-SIMS マッピング    （scale bar, 100μm.） 

 total  K  Ca 

 total  hinokinin  K  Ca 

 hinokinin 

 total  hinokinin  K  Ca 

(a) 辺材 

(b) 移行材  

(c) 心材 
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る傾向があったが（図 4a）、移行材と心材においては、放射柔細胞に局在していた（図 4b,	
 c）。

K は、組織全体に分布していたが、辺材に比べ、移行材と心材では放射柔細胞における分布

が増加していた。これらの結果から、これら無機イオンが心材化または心材成分合成に関与

していると思われるが、心材成分蓄積と無機イオンの詳しい関連性を今後さらに詳しく調べ

る必要がある。	
 

	
 

おわりに 

以上、TOF-SIMS マッピングの手法を用いることにより、組織内でのヒノキ心材成分の分布

可視化が可能であることが示された。また、辺材から心材において、ヒノキ心材成分やカル

シウムイオン、マグネシウムイオンの組織内での量的変化を捉えることに成功した。今後、

心材成分の蓄積・分布を詳しく調べることにより、心材形成の解明に貢献することを期待す

る。	
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図-1	
 立木凍結法の実際 
樹幹に取り付けた漏斗に液体窒素を注ぎ樹幹

を凍結させ，凍結後に伐採する。 

II-2 Cryo-SEM と TOF-SIMS でみた心材形成 
 

森林総合研究所 
黒田 克史 

 
1．はじめに  

 心材形成は樹木特有の現象である。心材は樹木の中央部に位置し，心材物質と総称される特有の物質

を蓄積する。心材の形成は，樹木の腐れを防ぎ，樹木が長寿命を保つために必要であるとともに，木

材として利用するときの耐久性にも重要な役割を果たすと考えられている。1918年の藤岡と高橋のス

ギ心材色黒変に関する研究 1)をはじめ，樹木の心材の様々な特徴は古くから調べられてきた。その結果，

心材の幹内での割合，色，成分，含水率などは樹種，あるいは同一樹種でも品種間で様々であること

が明らかになっている。しかしながら，特徴の一部は明らかになったものの心材形成機構全体の解明

には至っていない。 

	
 発表者は，心材形成機構の解明を目標に，水の分布と心材成分の蓄積について，とくに立木内の細

胞レベルの現象に着目して研究を行っている。本シンポジウムでは，立木凍結法により凍結させた樹

幹から採取した試料について，試料内の水を氷として可視化できる低温走査電子顕微鏡法（Cryo-SEM

法）を用いて解析した木部の細胞レベルの水分布の研究と，試料表面の化学物質分布を細胞レベルで

解析できる飛行時間型二次イオン質量分析装置（ToF-SIMS）を用いて解析した心材物質分布の研究の

成果について発表する。 

 

2．細胞レベルの水分布  

 スギの心材含水率は品種あるいは個体により多様であることが知られている。高含水率心材は乾燥に時間と

コストがかかることなどから一般に心材含水率が低いスギが好まれる。この研究では心材含水率が異なるスギ

の細胞レベルの水分布特性を Cryo-SEMを用いて

調べ，水分布特性と高含水率心材発生のメカニズ

ムおよび心材形成機構との関係について検討し

た。 

材料は心材含水率が高いスギと低いスギを数

個体ずつ用いた。樹幹内の水分布が伐採により

変化することを防ぐために，試料の採取は立木

内の水を凍結させてから伐採する立木凍結法 2）

を用いた（図 1）。心材の形成段階が異なる木

部における水分布を解析するために，同一個体

で樹幹の高さの異なるいくつかの部位から試料

を採取し，超低温槽（-80℃）で保存した。凍結
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試料から表面をクリオスタットで平滑にした 3-5ｍｍ角の凍結ブロックを作製し，Cryo-SEMによる水

分布の観察に用いた。 

	
 Cryo-SEMで観察すると仮道管内腔の水の有無を容易に識別できる。辺材ではすべての試料のほとん

どの仮道管内腔は水で満たされていた（表 1）。移行材（白線帯）では早材の多くの仮道管が空洞だっ

たのに対し，晩材のほとんどすべての仮道管内腔は水で満たされていた（図 2）。心材では，晩材のほ

ぼすべての仮道管は水で満たされている一方，早材では水で満たされた仮道管の割合は心材含水率の

高い試料で多く，低い試料で少なかった。内腔が水で満たされた仮道管の割合は木部の含水率の高低

とおおよそ一致しており，木部の含水率は個々の仮道管の水の有無によって決まると考えられる。 

次に，同一個体内で心材の形成段階が異なる部位について水の分布を調べた。心材が形成されてい

ない木部部位では，辺材のみから成る木部ではほとんどすべての仮道管内腔は水で満たされているの

に対し，辺材と移行材で構成される木部では移

行材の早材の仮道管の多くは空洞だった（表

1）。この結果は，辺材から移行材になる時に

多くの早材の仮道管が水を消失することを示

唆している。また，含水率が高い心材では多く

の早材仮道管の内腔が水で満たされているこ

とから，これらの仮道管では，移行材から心材

になる時に内腔に水が再集積したと考えられ

る。このように，心材形成段階の違いにより木

部の水分布の違いが起きるという結果は，スギ

の心材形成に木部の細胞レベルでの水分布の

変化が関与することを示している 2）。 

 
図-2	
 スギ移行材の Cryo-SEM像 
晩材の仮道管の内腔は水で満たされており，早材の仮道管の多くは空洞である。一部の仮道管は

空洞の仮道管に囲まれても水を保持している（矢印）。▽は年輪境界を示す。 

表-1	
 内腔が水で満たされた仮道管の割合 

 
数値（%）は Cryo-SEM 観察の結果から得た。

心材形成（低），（高）はそれぞれ心材含水率が

低い個体，高い個体の心材形成部位を示す。 
* 試料部位により 4-100%の値を示した。 
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3．細胞レベルの心材物質分布  

 心材形成過程の木部には，様々な心材物質が

蓄積することが知られている。これらの心材

物質は柔細胞で合成され木部全体に蓄積され

ると考えられているがその詳細は分かってい

ない。この研究では，スギの主要な心材物質

であるフェルギノールの分布特性を

ToF-SIMSを用いて解析し，心材形成過程にお

ける心材物質の蓄積特性について検討した。 

材料は水分布の解析のために立木凍結法に

より伐採し‐80℃で保存したスギ試料のうち，

心材が形成されている部位を用いた。凍結試

料からおよそ 100µm厚の切片，あるいは表面

をクリオスタットで平滑にしたおよそ 3-5mm

角の凍結ブロックを作製し，凍結乾燥させた

後，ToF-SIMSの解析を行った。 

ToF-SIMSを用いて解析すると，フェルギノ

ールは質量電荷比（m/z）285イオンとして検

出できる 3）。m/z285イオンのカウント数を全

イオンのカウント数で除した値をフェルギノ

ール蓄積量の相対値として，測定部位ごとの

フェルギノールの蓄積量を比較したところ，

フェルギノールは移行材の中ほどから心材に

かけて蓄積することが明らかとなった（図 3）。蓄積の最大は移行材と心材の境界付近であり，蓄積が

見られる部位のなかでは，晩材で少なく早材で多い傾向が見られた。 

そこでマッピング解析を行い m/z285イオンの分布を可視化したところ，フェルギノールの蓄積は移

行材から心材外側のすべての年輪で早材で多く，晩材で少ないことが明らかになった（図 4）。しかし

ながら心材内側では早材と晩材の違いはほとんど見られなかった。これらの結果から，フェルギノー

ルは晩材よりも早材で多く合成される，あるいは晩材には蓄積しにくいことが示唆される。心材物質

の合成と水との関連については，材が乾燥する過程で合成が促進されるという報告がある 4）。また，

水分布の項で示したように，移行材ではほとんどの晩材仮道管は水で満たされているのに対し早材仮

道管には水が少ない。これらのことから，心材形成過程における心材物質の蓄積には木部の水分布の

変化が影響する可能性が考えられる。 

 

4．おわりに  

これまでの心材に関する研究で，含水率や心材物質蓄積の変化は最も多く行われている研究である。

 
図-3	
 スギ木部のフェルギノール蓄積量の変化 
フェルギノール蓄積量の変化をm/z285イオン強度
比で表した。移行材から心材でフェルギノールの

量が多い．また晩材部では早材部に比べて少ない。

矢印の範囲は晩材部を示す。 
 

 
図-4	
 心材に隣接する移行材の ToF-SIMS イメー
ジ像 
フェルギノールを示すm/z285イオン量は晩材部で
は少ないが，早材部では多い。 
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しかしながらこれらの研究が心材形成機構の解明に結びつかなかった問題は，樹木の立木内で起きて

いる心材形成過程を直接解析することが困難なこと，同様の部位で起きるこれらの現象が別々に研究

されてきたことに起因すると考える。そこで，発表者は立木中の水や成分の分布を変化させず採取し

た試料を用い，心材物質の蓄積過程を木部の水分布と関連させて細胞レベルで解析することに主眼を

置いて研究を進めている。その一つの策が，水分布と心材物質分布を同一部位で比較する方法である。

本シンポジウムでは，Cryo-SEMによる水分布の観察後に凍結乾燥させた試料を ToF-SIMSで解析し，

水分布と心材成分の局在を直接対応させた結果についても発表する予定である。また，凍結した試料

を融解させずに水分布と心材物質分布の解析を行う Cryo-ToF-SIMS5）を用いた方法についても報告す

る。今後このような新しい手法を取り入れながら，心材形成機構の解明を目指したい。 
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II-3 心材成分生成および心材形成に伴う遺伝子の発現 
 

森林総合研究所 
吉田 和正 

 
はじめに 

 樹木はある程度の年数生育すると、幹や枝の木部の内部に心材を形成する。心材は死細胞だけで構

成され、しばしば特有の色調や成分をもち、含水率が異なる点で、その周囲を取り巻く辺材とは区別

される。心材形成の機構は古くから研究対象とされ、組織学的、細胞学的、生化学的見地から調べら

れてきた。しかし、心材が何をきっかけとしてどのように形成されるかは未だに明らかにはなってい

ない。心材の特徴の一つは抽出成分の量が辺材に比べて多く、その種類も異なることである。スギの

心材にはノルリグナンと呼ばれる一群の抽出成分が含まれるが、その生合成経路は不明であった。そ

こでノルリグナンの生合成をスギの心材形成の一つの要素と捉え、生合成に関わる酵素遺伝子の探索

を試みた。次に、心材形成の場である移行材で働いている遺伝子の概要を把握することが心材形成の

理解に役立つと考え、心材形成が進行していると想定される冬季（11月）の移行材で発現している遺

伝子を収集し、遺伝子の構成や発現様式の解明に取り組んだ。 

 

材料と方法 

15 年生のスギを 5月に伐採し、幹から丸太を切り出して室内に静置した。伐採当日、10日、20 日、

41 日および 70 日後にそれぞれ 6 cmの厚さの円盤を切り取り辺材を採取した。各試料に含まれるノ

ルリグナンを高速液体クロマトグラフ法及びガスクロマトグラフ質量分析法で同定した。伐採当日と

41日後の辺材から RNAを抽出し、cDNAサブトラクション法により 41日後の辺材で特徴的に発現

している遺伝子の cDNAを調製し、塩基配列を決定した。また、心材形成が進行していると考えられ

る 11月に 19 年生のスギから移行材を採取し、発現遺伝子の塩基配列情報を収集した。代表的な遺伝

子について、同一のスギ個体から採取した様々な器官での遺伝子の発現量をリアルタイム RT-PCR 法

によって調べた。 

 

結果および考察 

１．丸太辺材で心材成分生成時に発現する酵素遺伝子 

伐採直後のスギ辺材にはノルリグナンは見出されなかったが、20日後から 41 日後にかけて、本来

は心材に含まれるアガサレジノールが顕著に増加しており、この間にアガサレジノールが合成されて

いることがわかった（図１）。このとき（41日後）、辺材の含水率（81%）は伐採時の移行材の含水

率（71%）と同程度まで低下していた（図２ａ）。 

スギの移行材の含水率は辺材よりも低いこと（Nobuchi & Harada 1983）や、心材形成に先立って

辺材の道管や仮道管へ空気が進入すること（Thomas 2000）が知られている。しかし、どの程度まで

含水率が低下すると心材形成が始まるかは不明である。別の実験においても、アガサレジノールの含
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有量が最大となった 40日後に、辺材の含水率は伐採時の移行材の含水率（87%）と同程度にまで低下

していた（図２ｂ）。これらの結果から、含水率がおよそ 100%を下回ることが、スギ木部でのノル

リグナンの生成と関係があり、この丸太での含水率の変化は立木での辺材から移行材への変化を再現

していると想定される。 

 

 

 

 

 

 

 

 

図１ 乾燥過程におけるスギ丸太辺材中のアガサレジノール含有量の変化 

添字は含有量を示す。（Yoshida et al. 2004） 

 

 

 

 

 

 

 

 

図２ 乾燥過程におけるスギ丸太の移行材および辺材中の含水率の変化 

●：移行材、○：辺材、 添字は含水率を示す。（Yoshida et al. 2004, 2006） 

 

41 日後の辺材で特徴的に発現している遺伝子を調べ、二次代謝に関わると推定される酵素をコード

する遺伝子を 16種類見出した。それらの遺伝子について、伐採後の経過日数別および器官別の発現様

式を解析した結果（図３）、5種の酵素遺伝子（推定酵素名：チロシン 3-モノオキシゲナーゼ、ケイ

皮酸 4-モノオキゲナーゼ、フラボノイド 3’-モノオキシゲナーゼ、シトクロム P450（CYP82C）、1,4-

ベンゾキノンレダクターゼ）が 11月の移行材で発現しており、アガサレジノールの生合成に関わる可

能性があると推定された（図４）。 

 

 

 

 

 

ｂ 
ａ 

  

ａ 
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図３ スギの各種器官での二次代謝関連酵素遺伝子の発現 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図４ スギにおけるノルリグナンの推定生合成経路と候補酵素遺伝子がかかわる可能性 

実線はトレーサー実験または酵素遺伝子の単離による根拠のある経路 

破線は推定経路 （高橋&荻山 1986、Suzuki et al. 2001, 2002, 2004, 2007、Imai et al. 2006a, b, 

2009 を参考にして作成） 

 

２．心材形成時期に移行材で発現している遺伝子 

心材形成が進行していると考えられる 11月のスギ移行材から発現遺伝子を収集し、重複のない 676

個の塩基配列を得た。これらの配列をもとに、真核生物DNA配列分類データベースの一つである KOG 

（eukaryotic orthologous groups）を検索した結果、291 個の配列は 21 の機能カテゴリーに分類さ

れた（図５）。最大のカテゴリーである「タンパク質の翻訳後修飾・代謝」と 2番目の「タンパク質

の翻訳」に含まれる配列が、機能の推定された配列の 35%を占めていた。 
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図５ 11 月のスギ移行材で発現している遺伝子の機能分類 

 

収集した遺伝子の中から、心材形成時に活性が変化することが報告されている酵素をコードする遺

伝子 12種と、出現頻度の高い遺伝子 3種（オレオシン、脂質輸送タンパク質、デヒドリン）の発現様

式を、移行材、辺材、内樹皮、針葉、雄花、雌花、球果等の器官レベルで調べた。移行材での 6月と

11 月の遺伝子発現量に着目すると、8種の遺伝子の発現量が、心材形成停止時期（6月）よりも心材

形成時期（11月）で多かった（表）。 

スクロースは β-フルクトフラノシダーゼ（インベルターゼ）によってグルコースとフルクトースに

分解され、さらにグルコースが解糖系およびクエン酸回路において変換される過程でATPや他の代謝

経路への分岐点となる中間代謝物質を生じる。この過程にかかわるいくつかの酵素遺伝子の発現量が

11月で多いことから、エネルギー生産あるいは他の代謝活動が活発であると推定された。メチオニン

アデノシルトランスフェラーゼは S-アデノシルメチオニン（SAM）の合成を触媒する。SAMはメチ

ル基供与体であるとともにエチレンの前駆体であり、ラジアータパイン（Pinus radiata）の移行材で

冬にエチレンの生成量が増大するという報告（Shain & Hillis 1972）と合致する。グルタチオントラ

ンスフェラーゼはグルタチオンを生体異物に付加して無毒化する酵素で、ストレスや代謝の変化に伴

う有害物質の処理にかかわっている可能性がある。デヒドリンと脂質輸送タンパク質はどちらも環境

ストレスに応答して作られることが知られており、冬の寒さや移行材の含水率の低下に対応するため

にこれら遺伝子が発現しているのではないかと考えられる。 

これらのことから、11月の移行材において、心材形成との関連が想定される生理活性が高まってい

ることが推察された。 
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今後の展望 

 スギでの心材成分生合成と心材形成の機構解明に発現遺伝子の解析を通じて迫ろうと試みた。ヒノ

キ科（スギ科を含む）樹木に特徴的な心材成分であるノルリグナンには、心材色や生体防御（抗菌）

にかかわる分子種があり、その生合成酵素や生合成経路の解明は、学術的知見の集積だけでなく、心

材の利用を考える上でも役立つものである。本研究で得た酵素遺伝子がノルリグナンの生合成に関与

しているかどうかは、酵素特性の解析等により明らかにしなければならない。もし、それらの酵素遺

伝子がノルリグナンの生合成とかかわりがなかった場合でも、乾燥過程のスギ丸太の辺材や移行材で

ノルリグナンが生成する実験系を利用し、試料を採取する時期を変えることで生合成酵素遺伝子を単

離できると考えている。 

 スギを含むいくつかの樹種について、組織学、細胞学、生化学的な研究から、心材形成は主に夏の

後半から始まり、冬季まで続くとされている（Nobuchi et al. 1982、総説 Taylor 2002)。この知見を

もとに本研究では 11月を心材形成が進行している時期とし、心材形成の場である移行材で発現してい

る遺伝子を収集した。また、6月を心材形成が停止している時期と考え、いくつかの遺伝子の両月で

の発現量を比較した。近年、心材形成はプログラム細胞死と捉えられている。そうであるとすれば、

心材形成を示唆する細胞学的・生化学的な変化が検知できるよりも早い時期（月）に心材形成、すな

わち移行材または辺材内層部における柔細胞の死が始まっている可能性がある。したがって心材形成

機構の解明に遺伝子の解析からアプローチするには、1年の様々な時期の移行材での発現遺伝子を収

集する必要がある。さらに、収集した遺伝子の発現量の変動を効率よく調べるため、スギの木部での

遺伝子の発現量を測ることのできるマイクロアレイ（DNAチップ）の作製が望まれる。 

 

表 6 月と 11 月の移行材での遺伝子発現量の比較 
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II-4 心材形成研究を発展させる新顕微鏡法 
 

（独）森林総合研究所 木材改質研究領域 
木材保存研究室 松永 浩史 

 

0. エクスキューズ  

	
 本講演の発表内容は、近年北米で急速に市場を拡大している Micronized保存処理材を対象に、

最新の電顕技法を駆使して薬剤分布の解析を行ったものである。したがって、シンポジウムのメ

インテーマと直接の結びつきはない。シンポジウムに先立ち、世話役の中田氏より上記のお題で

講演を依頼されて以来、その内容をメインテーマとどのようにすり合わせるかとても悩んだ。苦

慮した結果、案の定、力不足で申し訳ないが、筆者らの研究成果を示しながら、各種電顕技法の

木材試料への適用を紹介する形をとらせて頂くことでご容赦願いたい。そして本講演の話題提供

を通じて、これらの手法が今後の心材形成研究に使えるかも?、と一人でも感じて頂ければ幸いと

考えている（個人的には木質形成研究には寄与すると思っているが…）。 
 
今回紹介する主な電顕技法をキーワードで並べると、次の通りである。 
 

FIB (Focused Ion Beam)：集束イオンビーム 

イオンミリング(ion milling) 

マイクロマニピュレーション 

STEM (Scanning Transmission Electron Microscope)：走査型透過電子顕微鏡 

Cs-corrected STEM：球面収差補正付き走査型透過電子顕微鏡 

HAADF (High-Angle Annular Dark-Field)：高角環状暗視野 

HR-TEM (FE-TEM)：高分解能透過電子顕微鏡 

lattice image analysis：格子像解析 
 
各項目の多くは、木材分野ではおそらく初出のものと考えられる。特に、Cs-corrected 

HAADF-STEM の結果は、サンプルが木材であっても単原子観測が可能であることを示唆してお

り、一対一対応で機能・機作が議論出来ることを示している。今後木材研究の様々な分野での適

用・発展を期待している。 
 
以下に講演内容の概略を記すが、詳しくは末尾の文献を参照して頂きたい。 

 

1. 話題提供  

2006年5月、米国で販売開発されたMicronized保存剤（微粒子化した炭酸銅を含有する水系の銅

系木材保存剤）は、2008年には北米における銅系保存剤の75%のシェアを占めるに至り、早晩我

が国にも導入される可能性がある。Micronized保存処理材の利点は、処理木材からの銅溶出量が少

なく金属腐食性が低いこととされているが、防腐効力については国際学会で二分しており、いま
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だに混迷した状況が続いている。これはひとえに、細胞壁内部における保存剤の分布と性状が防

腐効力を最終的に決定づけるにも拘わらず、Micronized保存剤中のナノ銅粒子の壁内分布に関する

基本的な情報が不足しているためである。 
 
したがって、ナノ銅粒子による性能発現のメカニズムを理解し、制御するためは先ず、「ポア

サイズが 10nm 未満の細胞壁内部にナノ銅粒子はどのように浸透・分布しているのか？」という

本質的な問いに答えなければならない。 
 
幸いにもナノ銅粒子は結晶性を有しているため、仮に細胞壁にナノ銅粒子が存在していれば、

HR-TEMを使って電子線回折もしくは格子像をフーリエ変換して構造決定すれば、存在の有無を

確認できる。あるいは何らかの原因（講演の中で触れる）により、細胞壁にナノ粒子としてでは

なく単原子、ダイマー、クラスター等として存在しているとすれば、単原子観測が可能な分解能

を有するCs-corrected HAADF-STEM（あるいは超高圧電顕）を用いて解析すればよいことになる。 
 
しかしここで厄介なのは、TEMやSTEMでナノor単原子オーダーの解析をするということは、試

料厚さを10nm程度まで極薄膜化しなければならないことを意味する。 
 
そこで筆者らは、FIBを有機材料である木材組織に初めて導入し、Micronized保存処理材（サザ

ンパイン辺材）を無包埋のままダイレクトカッティングで最薄10nmまで薄切化し、上記の高分解

能電子顕微鏡を駆使して、ナノ銅粒子の細胞壁内への浸透可能性を検討してきた。 
 

	
 これまでに得られた成果を列挙すると、 
 
① 木材でも、FIBで削ってマイクロサンプリングが出来る。 

② FIBを使うと、~10nmまで薄膜化出来る。（イオンミリングによる仕上げ加工が必要） 

③ HR-TEMによる格子像解析から、径 2.5nmのナノ銅粒子は、放射柔細胞壁に浸透し得る。 

④ ナノ銅粒子は、仮道管壁中に浸透出来ない。 

⑤ 仮道管二次壁および複合細胞間層中から検出された銅（ by EDX）は、Cs-corrected 

HAADF-STEM像から、単原子（イオン）もしくはクラスターとして存在している。 
 

などである。 
 
	
 講演ではデータを示しながら、それぞれのツールが心材形成研究にどのように役立つ可能性を

秘めているのか、といった観点からみなさんと議論していきたいと考えています。 
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