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総　説

木材細胞壁形成における細胞壁成分供給の日周性＊1

細尾佳宏＊2

Diurnal Periodicity in the Supply
of Cell Wall Components during Wood Cell Wall Formation＊1

Yoshihiro HOSOO＊2

　This review summarizes recent studies on the diurnal periodicity in wood cell wall formation, with a 
major focus on those that we have conducted.  Differences in the innermost surface of developing sec-
ondary walls of differentiating conifer tracheids can be seen from day to night.  Cellulose microfibrils 
are clearly evident during the day, and amorphous material containing abundant hemicelluloses is 
prevalent at night.  These findings suggest a diurnal periodicity in the supply of cell wall components 
to the innermost surface of developing secondary walls during tracheid cell wall formation in conifers.  
Further studies have demonstrated that these diurnal differences correspond to the 24－h light-dark cy-
cle and diurnal changes in the volume of differentiating cells.  This diurnal periodicity is likely associat-
ed with diurnal changes in light conditions and the water status, such as the turgor pressure, of differ-
entiating cells.

　Keywords :  diurnal periodicity, photoperiodicity, secondary wall formation, tracheid, turgor pres-
sure.

　本総説では，木材細胞壁形成の日周性に関する最近の研究動向を，筆者らの研究を中心に概説
する。針葉樹分化中仮道管の二次壁新生面では，昼と夜で様相が異なっている。昼はセルロース
ミクロフィブリルが明確に観察され，夜はヘミセルロースを主成分とする無定形物質が観察され
る。このことは，針葉樹仮道管の細胞壁形成において，二次壁新生面への細胞壁成分の供給に日
周性が存在することを提案する。さらなる研究によって，二次壁新生面における様相の日変動は，
24時間の明暗周期や分化中細胞の体積の日変動に伴って起こることが明らかになってきた。二次
壁新生面への成分供給の日周性は，光条件や分化中細胞の水分状態（膨圧）の日変動と関連があ
ることが推察される。
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胞分化，細胞の伸長・拡大，器官形成など植物の発
生過程は何れも細胞壁の形成を通じて進行する。従
って，細胞壁の形成機構を解明することは，樹木の
成長や形態形成の仕組みを理解するための重要な鍵
の１つである。
　木材は，維管束形成層が分裂活動を行い内側に二
次木部細胞を生産していくことによって形成され
る1）。樹幹の木部細胞は，根から樹体上部への水分
通道，巨大な樹体の支持，養分の貯蔵・供給など，
樹木の生命活動にとって重要な機能を担っている。
これらの機能を維持するために，木部細胞は高度に

1.　は じ め に

　植物の大きさ（成長）と形（形態）を最も直接的
に決定しているのは，細胞壁である。細胞分裂，細
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発達した細胞壁を形成する。木部細胞の分化過程は，
大きく分けて細胞の拡大，細胞壁の肥厚（分厚い二
次壁の堆積），木化，そしてプログラム細胞死の順
に進行する2, 3）。木材細胞壁は，結晶性の高いセル
ロースミクロフィブリルがヘミセルロースとリグニ
ンからなる非晶性のマトリックス中に埋め込まれた
複雑な構造をとっている。木材を構成する実体は細
胞壁であり，木材の様々な性質は細胞壁の構造や性
質と密接に関係している。そのため，木材細胞壁の
形成機構を研究することは，木材の性質・機能を理
解する上でも重要な課題と言える。
　木材細胞壁の形成機構に関しては，古くから盛ん
に研究が行われてきた。最近では，顕微鏡技術を利
用した細胞・組織レベルでの研究に加えて，遺伝子
やタンパク質（酵素）を対象とした分子レベルの研
究も行われている。細胞壁は，数多くの遺伝子が協
調して発現し機能を発揮することにより形成される
が，植物の場合，遺伝子発現は周囲の環境に強く影
響を受ける。そして，自然環境下では，植物が受容
する光，水，温度，化学物質，物理的な力などの環
境因子の多くが日変動している。最近の研究から，
木材細胞壁（二次壁）形成において細胞壁成分の供
給に日周性が存在することが分かってきた。本総説
では，木材細胞壁形成の日周性とそれに関連する研
究の動向について紹介する。

2.　分化中仮道管の二次壁新生面における日変動

　木材細胞壁形成の日周性に関する研究は，1960年
代に Bobak と Necesany4）によって最初に報告され
た。彼らはポプラ（Populus nigra）から試料を２
時間間隔で採取し，分化中木部繊維の細胞壁内表面
（新生面）を電子顕微鏡で観察した。そして，セル
ロースとリグニンは24時間周期で交互に堆積し，セ
ルロースは昼間（12時から18時）に，リグニンは夜
間（０時から４時）に堆積することを提案した。た
だ，彼らの研究では細胞壁形成過程のどの段階の細
胞を観察しているのかがはっきりせず，また当時の
電子顕微鏡の性能では明確な観察像が得られなかっ
たなど，不明瞭な点もあった。
　木材細胞壁の形成過程では，一次壁，S1 層，S2 
層，S3 層の順に堆積していく。そして，S2 層が細
胞壁の大部分を占めるため，針葉樹の分化中木部で
は S2 層形成段階の仮道管が最も数が多く観察しや
すい。Hosoo ら5）は，スギ（Cryptomeria japonica）
から昼（14時）と夜（５時）に分化中木部を含む試
料を採取し，S2 層形成中仮道管の二次壁新生面に
おける様相の違いを電解放出形走査電子顕微鏡

（FE－SEM）で観察した。その結果，昼に採取した
試料ではセルロースミクロフィブリルが明確に観察
されたのに対し，夜に採取した試料ではセルロース
ミクロフィブリルを覆う無定形物質が観察された
（Fig. 1）。この無定形物質は，セルロースミクロフ
ィブリルとは明らかに様相が異なっていた。Bobak
と Necesany の報告4）は，ポプラ分化中木部繊維の
細胞壁新生面で夜に観察される無定形物質をリグニ
ンだと述べている。しかし，細胞壁へのリグニンの
堆積は，S1 層の形成が始まる頃に細胞間層やセル
コーナーで始まり，やや遅れて一次壁で始まる。次
に，S2 層と S3 層の形成中に一次壁や S1 層でゆっく
りと少量ずつ堆積し，S3 層が形成された後に最も
活発な堆積が二次壁全体で起こる6－9）。従って，S2 
層形成中仮道管の二次壁新生面にリグニンが観察さ
れる可能性は低く，無定形物質の主成分はヘミセル

Fig. 1.  Innermost surface of developing secondary 
walls （S2 layers） in differentiating tracheids of 
field-grown Cryptomeria japonica.  The longitu-
dinal cell axes in the micrographs are vertical.  
A : A sample collected at 14 : 00 h.  B : A sam-
ple collected at 5 : 00 h.  Bars＝500 nm.

  （Reproduced with permission from reference 5.  
Copyright 2002）
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されず，一次壁形成中と S1 層形成中では明期と暗
期ともにセルロースミクロフィブリルが観察され
た。しかし，S1 層形成中の新生面では，S2 層形成
中と同様に暗期のグルコマンナンに対する標識数が
明期よりも有意に多かった。このことから，S1 層
形成中の新生面でも，S2 層形成中ほど量は多くな
いが暗期にマトリックスが存在していることが分か
った。一方，一次壁新生面ではグルコマンナンとキ
シランに対する標識数が少なく，明期と暗期で有意
差はなかった。一次壁の多糖は主に，セルロース，
キシログルカン，ペクチンで構成されている22－25）。
一次壁新生面で無定形物質が観察されないのは，一
次壁と二次壁で構成成分が異なることによると考え

ロースであると予想された。
　木材細胞壁中のヘミセルロースを特異的に標識し
検出する方法として，免疫染色法が多く用いられて
いる。免疫染色法とは，標的とする物質（抗原）を
ウサギ，マウスなどの動物に投与して抗体を産生さ
せ，この抗体を用いた抗原抗体反応により細胞・組
織中に存在する抗原を可視化する手法である。免疫
染色と透過電子顕微鏡（TEM）を組み合わせた研
究により，ヘミセルロースの分布や堆積過程につい
て解析が進められている。Baba ら10）は，アカマツ
（Pinus densiflora）とポプラの分化中木部細胞での
グルコマンナンとキシログルカンの分布を観察し
た。グルコマンナンの分布と堆積過程はこの他に，
ヒノキ（Chamaecyparis obtusa）やスギの分化中お
よび成熟仮道管で調べられた11, 12）。Awano ら13）と
Kim ら14）は，ブナ（Fagus crenata）木部繊維やス
ギ仮道管の細胞壁形成中におけるキシランの堆積過
程を調べた。Kim ら15）はさらに，スギの圧縮あて
材仮道管におけるグルコマンナンとキシランの分布
と堆積について研究した。また，圧縮あて材仮道管
や引張あて材中のゼラチン繊維でのガラクタン分布
に関しても研究された16－18）。免疫染色と FE－SEM
観察を組み合わせた研究では，Awano ら19）が抗キ
シラン抗体でキシランを標識したブナ分化中木部を
観察し，木部繊維二次壁へのキシランの堆積過程に
ついて考察した。Sandquistら20）は，ポプラ（Populus 
tremula×P. tremuloides）引張あて材中のゼラチン
繊維におけるキシログルカンの免疫局在をTEMと
FE－SEMで観察した。
　Hosoo ら5）は，抗グルコマンナン抗体を用いてグ
ルコマンナンを標識したスギ分化中仮道管の二次壁
新生面を FE－SEMで観察し，昼と夜の違いを調べ
た。セルロースミクロフィブリルが観察された昼は
標識数が少なかったのに対し，夜は無定形物質上に
標識が多数観察された（Fig. 2）。このことから，無
定形物質はグルコマンナンを豊富に含むことが明ら
かになった。また，無定形物質は抗キシラン抗体に
よっても標識され，グルコマンナンに加えてキシラ
ンも含むことが分かった21）。グルコマンナンとキシ
ランは針葉樹木部細胞の二次壁を構成する主要なヘ
ミセルロースであり，無定形物質はヘミセルロース
を主成分とするマトリックスであることが明らかに
なった。Hosoo ら21）はさらに，人工気象器内で生
育しているスギの形成層から成熟木部に至る様々な
分化段階の仮道管について，細胞壁内表面での日変
動を免疫染色とFE－SEMを組み合わせて観察した。
S2 層形成中以外では細胞壁内表面に日変動は観察

Fig. 2.  Innermost surface of developing secondary 
walls immunogold-labeled with anti-glucoman-
nan antiserum in differentiating tracheids of 
field-grown C. japonica.  The longitudinal cell 
axes in the micrographs are vertical.  Arrow-
heads show single or large aggregated gold 
particles representing anti-glucomannan labels.  
A : A sample collected at 14 : 00 h.  B : A sam-
ple collected at 5 : 00 h.  Bars＝200 nm.

  （Reproduced with permission from reference 5.  
Copyright 2002）
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られた。以上の結果から，針葉樹仮道管の細胞壁形
成において，二次壁新生面への細胞壁成分の供給に
日周性が存在することが示された。

3.　二次壁新生面への成分供給の日周性と
環境因子の関係 　　　　　　　　

3.1　二次壁新生面における日変動と光の関係
　植物の生育にとって，光は最も重要な環境因子の
１つである。光は，栄養分裂組織での細胞分化開始，
葉緑体の発達，胚軸の伸長，葉の展開，花芽形成な
ど多くの過程で重要な役割を果たしている26－28）。植
物は常に周囲の光環境をモニターし，その変化に対
して適切に応答している。草本植物では，生育する
光環境（光強度，光質）の違いによって，細胞壁成
分を含む各成分の植物体中での含有量が変化するこ
とが報告されている29, 30）。
　Hosoo ら31, 32）は，分化中仮道管の二次壁新生面で
観察される日変動と光の関係について研究した。温
湿度が一定に制御された人工気象器内で，スギの苗
木を異なる明暗位相や日長のもとで生育させ，明期

と暗期における分化中仮道管の二次壁新生面を
FE－SEMで観察した。12時間明期/12時間暗期に設
定された光周期の明期と暗期の時間帯を反転させる
と，二次壁新生面における日変動も反転した。つま
り，明暗位相に関係なく，明期にセルロースミクロ
フィブリルが観察され，暗期にヘミセルロースを主
体とするマトリックスが無定形物質として観察され
ることが明らかになった（Fig. 3）31）。また，短日条
件下と長日条件下のどちらでも，二次壁新生面で同
様な日変動が観察され，この日変動は日長の変化に
対応することも分かった32）。これらの結果から，二
次壁新生面への成分供給の日周性は光に影響され，
24時間の明暗周期に伴って起こることが示された。
　ヘミセルロースは，種々の糖ヌクレオチドが糖供
与体となり，グリコシルトランスフェラーゼ（GT）
が糖ヌクレオチドの糖残基を受容体（ヘミセルロー
ス糖鎖）に転移していくことによって合成される。
ヘミセルロースの主鎖は，GT 活性を有する
cellulose synthase-like（Csl）タンパク質によって
合成されると考えられている33, 34）。Csl 遺伝子ファ

Fig. 3.  Innermost surface of developing secondary walls in differentiating tracheids of C. japon-
ica saplings grown in two growth chambers.  The longitudinal cell axes in the micro-
graphs are vertical.  Main micrographs （A, C, E, G） show sections not labeled with any 
antibodies （bars＝500 nm）.  The insets （B, D, F, H） show sections labeled with anti-glu-
comannan antiserum （bars＝200 nm）.  A, B : At 14 : 00 h （light period） in a sapling 
grown under the natural light-dark cycle （lights on at 6 : 00 h ; lights off at 18 : 00 h）.  C, 
D : At 5 : 00 h （dark period） in a sapling grown under the natural light-dark cycle.  E, 
F : At 17 : 00 h （dark period） in a sapling grown under the reverse light-dark cycle to 
nature （lights on at 18 : 00 h ; lights off at 6 : 00 h）.  G, H : At 2 : 00 h （light period） in a 
sapling grown under the reverse light-dark cycle to nature.
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ミリーに属するCslA 遺伝子サブファミリーの解析
から，マンナンやグルコマンナンの合成活性を有す
る酵素をコードするCslA 遺伝子が種々の植物でい
くつか見つかり，樹木ではテーダマツ（Pinus 
taeda）とポプラ（Populus trichocarpa）で見出さ
れた35－38）。van Erp とWalton39）は，トウモロコシ
（Zea mays）の中胚軸におけるヘミセルロース生合
成に関連する遺伝子発現と酵素活性に対する光の影
響について調べた。トウモロコシ実生を暗黒下で生
育させた後に光に曝すと，いくつかのCslA 遺伝子
の発現量が大きく低下し，β－1, 4－マンナン合成酵
素活性も大きく低下した。発現量が低下した CslA
遺伝子の１つは，グルコマンナン合成酵素をコード
する他の植物由来CslA 遺伝子38）と相同性が高かっ
た。
　ウリジン二リン酸（UDP）グルコースは，セル
ロース合成の基質である。そして，スクロースシン
ターゼ（SuSy）と UDPグルコースピロホスホリラ
ーゼ（UGP）は，UDP グルコースを合成しセルロ
ース合成酵素（CesA）に受け渡すための鍵酵素で
あ る40, 41）。 ポ プ ラ（Populus tremula×P. tremu-
loides）では，UGP 遺伝子は木部細胞の細胞拡大
時や二次壁形成時にCesA 遺伝子と同調して発現量
が増加することが明らかにされた42）。また，酢酸菌
（Gluconacetobacter xylinus）由来のUGP遺伝子を
ポプラ（Populus alba×P. grandidentata）で過剰
発現させると，木材中のセルロース量が増加し
た43）。Ciereszko ら44）は，シロイヌナズナ（Arabi-
dopsis thaliana）では暗期よりも明期の方が UGP
遺伝子の発現レベルが高いことを示した。この結果
から，明期ではUDPグルコース基質の生産量の増
加に伴いセルロース合成が促進されると推測される。
　このように，植物では細胞壁成分の生合成に関わ
る遺伝子発現や酵素活性が，光に影響を受けること
が明らかにされた。光条件の変動に伴う各細胞壁成
分の生合成量の変動が二次壁新生面における日変動
に関与しているということは，十分考えられる。
van Erp とWalton39）や Ciereszko ら44）の結果から
推測すると，二次壁新生面で昼（明期）にセルロー
スミクロフィブリルが観察され無定形物質がほとん
ど観察されないのは，グルコマンナン合成が抑制さ
れ，一方でセルロース合成が促進されることによる
のかもしれない。ただ，van Erp と Walton の研
究39）では，グルコマンナン合成酵素遺伝子と相同
性が高いトウモロコシCslA 遺伝子の中には，光暴
露により発現量がほとんど変化しないものもあり，
β－1, 4－キシラン合成酵素活性に対しても光暴露の

影響は僅かだった。細胞壁成分の生合成と光の関係
に関しては，樹木を対象とした解析も含め検討の余
地が多く，今後の研究でさらに詳細な情報を得てい
くことが必要である。
　Sun ら45, 46）は針葉樹と広葉樹合わせて21樹種の苗
木を用いて，樹幹（木材組織）内の光の伝導性につ
いて研究した。そして，樹幹表面に当たった光は樹
幹内部に浸透し，道管の内腔や木部繊維および仮道
管の細胞壁を介して樹幹内部の軸方向に伝達される
ことを明らかにした。さらに，光は伝達組織（道管，
木部繊維，仮道管）中を伝わる際に，周囲の他組織
に漏れていくことが分かった。このことから，樹幹
内部の分化中木部細胞に外部の光が直接届いている
可能性もある。光環境からのシグナルを分化中木部
細胞が直接受容し，それによって細胞壁形成に関連
する遺伝子や酵素の働きが制御されているかどうか
は，今のところ不明である。二次壁新生面への成分
供給の日周性と光の関連性をより詳細に明らかにす
るためには，この点についても今後検討する必要が
あるだろう。
3.2　 二次壁新生面における日変動と細胞の水分状

態の関係
　樹幹の直径には日変動が見られ，これは主に形成
層細胞や木部および師部の分化中細胞における水分
状態の変化によって引き起こされる47－49）。細胞レベ
ルでは，木部細胞の分化において，細胞の大きさは
細胞に発生する膨圧と細胞壁の性質との相互作用に
よって決まる50, 51）。樹幹における分化中細胞の体積
変動は，内樹皮表面の接線ひずみ変動から推定する
ことができる52－54）。細胞の体積が増加すれば接線ひ
ずみは上昇し，逆に体積が減少すれば接線ひずみは
低下する。これまでの研究で，自然環境下で生育す
る樹木では接線ひずみ変動は日周性を有することが
分かっている5, 52, 53）。接線ひずみは，だいたい14時
頃に１日で最も低い値を示し，その後ゆるやかに増
加し始め，そして夜明け前に最大の伸びの値（最大
膨張）に達する（Fig. 4）。温湿度一定の人工気象器
内で生育しているスギの苗木を用いた研究で，接線
ひずみの日変動パターンは明暗位相や日長に対応す
ることが示された31, 32）。時刻に関係なく，接線ひず
みは照明消灯後に上昇し始め，照明が点灯するまで
高い値を保ち，そして点灯後に低下した（Fig. 5）。
このことから，分化中細胞の体積は光の明暗周期に
追従して日変動することが分かった。
　スギ分化中仮道管の二次壁新生面において，無定
形物質が観察される時間帯は暗期の接線ひずみが高
い時間帯と一致し，逆にセルロースミクロフィブリ
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ルは明期の接線ひずみが低い時間帯に観察され
た31, 32）。このことから，蒸散による水分消失のため
分化中細胞の体積が小さい明期はセルロースミクロ
フィブリルが観察され，蒸散が停止し分化中細胞が

膨らんで膨圧が高い暗期にヘミセルロースを主体と
するマトリックスが観察されることが示唆された。
細胞小器官のゴルジ装置は，ヘミセルロースの生合
成において中心的な役割を果たしている55－60）。ゴル
ジ装置で合成されたヘミセルロースはゴルジ小胞に
包まれ，原形質膜まで運ばれる。そして，ゴルジ小
胞と原形質膜が融合することにより，ヘミセルロー
スは細胞外（分化中細胞壁の内表面）へと分泌され
る55, 60）。このような細胞内から細胞外への物質の輸
送作用をエキソサイトーシスと呼ぶ。高等植物では，
エキソサイトーシスは細胞の膨圧と関連があり，膨
圧が高くなるとエキソサイトーシスによる物質の分
泌が促進される61, 62）。以上のことから，昼（明期）
は分化中仮道管の膨圧が低く，二次壁新生面へのヘ
ミセルロースの分泌が活発ではない可能性がある。
一方，夜（暗期）は膨圧が高くなるため，ヘミセル
ロースの分泌が活発になり，二次壁新生面にヘミセ
ルロースを含むマトリックスが多く蓄積することに
より無定形物質が観察されるようになると予想され
る。二次壁新生面への成分供給，特にマトリックス
供給の日周性は，膨圧のような細胞の水分状態の日
変動と関連があると推測される。

4.　細胞壁形成に関連する遺伝子発現の日周性

　モデル植物のシロイヌナズナでは，様々な遺伝子
を対象に発現の日周性が研究されてきた。そして，
細胞壁形成に関連する遺伝子発現の日周性について
も報告もされた63, 64）。Harmer ら63）は，２つの
CesA 遺伝子の発現には恒常条件下で発現量が周期
的に変動する概日リズムが存在し，植物個体の体内
時計が夜（暗期）だと感じている時間帯，すなわち
主観的夜の終わりごろに発現量がピークに達するこ
とを示した。
　Solomon ら65）は cDNAマイクロアレイにより，
野外で生育しているユーカリ（Eucalyptus grandis
×E. camaldulensis, Eucalyptus grandis×E. 
urophylla）の分化中木部で発現している遺伝子群
の日周発現パターンを解析した。解析した約2600個
の遺伝子のうち約８％で発現に日周性が見られ，そ
の中には細胞壁形成に関連する遺伝子も含まれてい
た。セルロース生合成関連では，SuSy（基質の
UDPグルコースを合成する酵素）遺伝子で深夜２
時に１日で最大の発現レベルが見られた。この発現
パターンは，同じく UDP グルコース合成を担う
UGP遺伝子の発現レベルが暗期よりも明期に高く
なるという，シロイヌナズナでの結果44）とは異なる。
セルロースの高分子化を担うCesA 遺伝子群では，

Fig. 4.   Changes in tangential strain on the inner bark 
surface of a field-grown C. japonica tree at the 
end of July 2010.

Fig. 5.  Changes in tangential strain on the inner bark 
surface of C. japonica saplings grown in two 
growth chambers. Shaded areas indicate dark 
periods.  A : A sapling grown under the natu-
ral light-dark cycle （lights on at 6 : 00 h ; lights 
off at 18 : 00 h）.  B : A sapling grown under the 
reverse light-dark cycle to nature （lights on at 
18 : 00 h ; lights off at 6 : 00 h）.
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発現に日周性を有するものもあったが，発現ピーク
の時刻が遺伝子，個体，あるいは試料採取日によっ
て異なるなど規則的な日周発現パターンは見られな
かった。ヘミセルロース生合成関連では，UDP グ
ルクロン酸カルボキシラーゼ（キシラン合成の基質
であるUDPキシロースを合成する鍵酵素）遺伝子
で，２時に発現ピークが見られた。しかし，キシラ
ンの高分子化を担う遺伝子やその他のヘミセルロー
ス生合成関連遺伝子に関しては述べられていない。
セルロースとヘミセルロースの生合成に関わる遺伝
子発現の日周性に関してはまだ研究途上であり，情
報が非常に少ないのが現状である。今後の研究によ
り，二次壁新生面で観察される日変動と関連付けて
考察するための十分な知見が蓄積されることを期待
したい。
　シロイヌナズナでは，モノリグノール生合成経路
で働く多くの遺伝子で発現の日周性が見られ，概日
リズムにより主観的夜の時間帯に発現量が高くなる
場合と，光条件によって日周発現が制御される場合
があることが明らかになった63, 64）。ユーカリでも，
いくつかのモノリグノール生合成関連遺伝子で，昼
下がりから夕方にかけてまたは夜明け前に発現ピー
クに達する日周発現パターンが見られた65）。これら
の結果は，モノリグノール供給や重合の日周性につ
いて今後解析し考察を進める際には，興味深く有用
な知見となるであろう。

5.　お わ り に

　針葉樹分化中仮道管の二次壁新生面では，昼にセ
ルロースミクロフィブリルが観察され，夜にヘミセ
ルロースを主成分とするマトリックスが観察される
という，日変動が見られた。このことから，仮道管
の細胞壁形成では二次壁新生面への成分供給に日周
性が存在することが分かった。さらに，この日周性
と環境因子との関連性についても明らかになってき
た。しかし，現時点では未解明な点も多く残されて
いる。例えば，細胞の水分状態（膨圧）と光のどち
らが日周的な成分供給を制御する主要な因子である
かは不明瞭なままである。周期的に供給された成分
がどのように細胞壁中に堆積し細胞壁が構築される
かに関しても不明であり，今後の研究が待たれると
ころである。そして，セルロースやヘミセルロース
の生合成とそれらの細胞壁への放出（分泌）に関連
する遺伝子発現や酵素活性について日周性に着目し
て解析することも，重要な課題であろう。このよう
に，まだ解明すべき課題は多いが，さらに研究を進
めることにより，木材細胞壁形成の日周性の仕組み

が明らかになるものと期待される。
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