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総 説

樹木 さし穂のホルモン処理★

近 藤 民 雄**・ 大賀 祥 治***

抄 録

優 良形質木の大量増殖 に最 もかなった増殖方法 として,通 常 さし木 あるいは取 り木が

取 り上げ られる.ク ロー ン増 殖が うま くい くか どうかは,多 くの場合 さし木あるいは取

り木での発根の善 し悪 しで決め られて しまう.こ の ときにみ られる不 定根形成 の原動力

は,も ともと無傷 の個体で作動 してい る内生 オーキ シン固有の発 根制御作用 と考 え られ

る.従 って さ し穂 のホルモ ン処理は,極 性移動す る内生オーキシ ンが持 つ本来 の器官形

成能 に対す る強化 助長の処理 とみ なす ことがで きる.オ ーキ シン処理お よびオーキシ ン

以外 のホルモ ンに よる処理について概説す ると共に,オ ーキシ ン処理 の際発根部位 にあ

た る,さ し穂の基部で どの ような生理的反応が進み,あ るいは増 幅 されているか,主 と

して発生上の対応 と生化学的反応 とに分け て紹介 した.さ し穂 のオーキシ ン処理 は従来

含浸 とか,塗 沫 とい った一段 の処理 として取 り扱われているが,む しろ誘 導処理 と始動

処理 とか らな る二段 の処理 として取 り扱 うのが適当 と判断 された.つ ま り根 の原基発生

への誘導処理 と,そ れ に続 く原基発達への始動処理 とか らなる二段 処理 として取 り扱 う

のが,処 理の実際面か らも,ま た発根の仕組 を理解する上か らも妥 当 と考 え られた.ま

た内生 オー キシンには発根 について,促 進 と制御 とい う2つ の相 反する作用 の内生が予

想 され,誘 導期には前者が,始 動期 には後者の軽減除去がそれぞれ優先す ることで発根

促進が もた らされる と理解 される.

キー ワー ド:不 定根 形成,植 物 ホルモ ン,オ ーキシン,サ イ トカイニ ン,ジ ベ レ リン,

アブシジン酸,エ チ レン,直 接発根,カ ル ス経 由発根,ペ ルオキシダーゼ,土 壌細菌接

種,形 質転換 体

1.は じ め に

さし木増殖の際発根 しやすいもの と,し にくいものがある.さ し穂の発根の しやす さか

ら木本植物が3グ ループに分け られることがある 第一のグル(Blakesley et  al.  , 1991a) .

* KONDO , T. and OHGA, S.: Hormone Treatment on Cuttings (Review)
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一プはヤナギ,ポ プラのように一年生のシュー トにすでに根の原基がで きていて発根の容

易なもの,第 二のグループはシナノキ,ハ ンノキのように根の原基は持たないが,不 定根

の原基を生 じやすい もの,第 三のグループはマツ,モ ミのように根の原基を持たず,し か

も不定根の原基ができにくいものがそれである.第 三のグループの場合には発根処理が必

要 となる.木 本植物のさし木についての生理的基礎知見は,現 在の ところ充分とはいえず,

さし木増殖が難 しいケースが少なくない.従 って基礎知見の集積が不充分であることの大

きな原因として,木 本植物のさし木増殖試験の難 しさがあげ られる.こ の難 しさは主とし

て形質の揃ったさし穂試料の入手が困難であり,そ のために再現性の良い結果が得に くい

ことによる.こ のような欠点を避けようとして均質な種子からの発芽直後の芽生えや,胚

軸さし穂が供試 され(例 えばAtzmanetα1.1996),あ るいは組織培養で得 られるミクロシ

ュー トからのさし穂が使用されたりしている(例 えばHarbageandStimart ,1996a).

木本植物の組織培養 によるミクロ増殖では通常先ず多数のミクロシュー トが誘導 され,
ついで誘導 ミクロシュー トについて発根処理が行われ,得 られた発根シュー トは馴化処理

を経て鉢あげされている.こ の場合最 も注意を必要とする過程は発根処理であることがサ

イプシス スギ(谷 口 ・近藤,1997)お よびクリ

α1.,1998)の ミクロ増殖で,そ れぞれ報告 されている.ミ クロ増殖に限 らない,前 述の第

三グループのさし木増殖では通常発根処理が行われる.発 根処理 としてはさし穂が採取さ

れる親木について行 うもの と(例 えば近藤,1998),さ し穂その ものについて行 うもの と

がある.後 者の場合にもさし穂の発根部位に割裂などの物理的処理 をするものと,化 学薬

剤で処理するものとがある.こ れらのうち最 も広 く利用 されているのはオーキシン類 を中

心 とするホルモン処理である.

(Capuana et  al., 1997) , (Goncalves et

2.オ ー キ シ ン処 理 一般

植物についてみ られる内生オーキシンの生理作用の一つ として,発 根促進作用があげら

れる.さ し穂のオーキシン処理はこのような内生オーキシンのレベルアップを計 り,本 来
の発根促進作用を強化補完 しようとする処理 とみなすことができる.従 って内生オーキシ

ンのレベルが高いか,あ るいは組織感度が充分である場合にはオーキシン処理の必要はな

い.こ れが前述の第一あるいは第二のグループの場合である.ま た内生オーキシン固有 と

みなされる発根促進作用については次 ぎの観察から,そ の実体の一端 をうかがうことがで

きる.無 傷の個体で茎頂を切断除去するか,あ るいはオーキシン移動阻害剤で処理すると

発生する根の数が激減 し,と きには完全にみられな くなる.し かし切断除去 された茎頂の

替 わ りにオーキ シンを投 与す る と,発 根 の回復 が ほぼ完全 にみ られ るようになる

(Marks,1996).こ のことからオーキシン固有の発根作用の実体がうかがえる.

無傷の個体の主根でみられる側根形成は,内 生オーキシンにより誘導 される.一 方さし

穂の不定根形成はオーキシン処理により促進 されるので,側 根形成 と不定根形成 とはオー

キシンが誘導する同じ生理作用に基づ くもの と考えられる.

オーキシン処理剤 として使用されるものは,IAA(イ ン ドール酢酸) ,IBA(イ ンドオ
ール酪酸)

,4Cl-IAA(4一 クロロイン ドール酢酸),PAA(フ ェニル酢酸)(以 上4者 は

天然オーキシン〉,NAA(ナ フタレン酢酸),エ チクロゼー ト(5一 クロロインダゾール酢



酸エチル)お よびNAM(ナ フチルアセ トアミド)(以 上3者 は合成オーキシン)な どであ

る.こ れらの うちIBA,エ チクロゼー トお よびNAMは 植物生長調節剤 として登録 されて

おり,発 根促進に最 も広 く使用 されているのはIBAで ある.こ れは一般にIBAが 比較的安

定であるために,発 根 にはやや不安定 なIAAよ りも,む しろ好都合 とされるからである

リンゴの ミクロさし穂の発根促進で投与 されるIBAは,

組織 に取 り込まれた後その一部がIAAに 変換 し,生 じたIAAはIBAと 共に発根に有効 に働

くとされている 一方 トウモロコシの芽生えについて,

IAAがIBAに 変換することが示されているので 植物組織中

でIBA#IAAの 相互変換が進み,そ の際の反応機構は脂肪酸生合成の場合 と同 じだとされ

ているIBAがIAAよ り安定 とされているが,実 際に測定 してみ

ると代謝速度にはそれほどの差はみられず,む しろそれぞれ複合型からもとの遊離型への

加水分解の容易さの違い あるいは複合型その ものの酸化され易

さの違いのため とされている 最近IAAの 塩素置換体

の天然状態での存在が知られ,む しろ置換体の方が強い発根促進作用を示すとされている

発根促進のためのオーキシン処理は単用ばかりではなく,他 の薬剤 と共用 され,種 々の

処理と併用 されることも少なくない.生 長抑制剤 とオーキシンとの併用が しば しばみ られ

る.オ リーブさし穂の発根促進に生長抑制剤パ クロブツラゾールが併用 され,ま た単用で

は効果のない尿素一リン酸塩 も併用されると効果 を発揮 し,と りわけ発根後の生き残 りに

有効とされている パクロブツラゾールとの併用の際にみら

れる発根の共役効果の原因は,内 生オーキシンのレベルアップにあるようだとされている

不定根形成促進処理 として,最 近ある種の土壌細菌の接種が注 目

されている.こ こでは,固 有のDutchelmの 病害に抵抗性を持 ち,し か も発根性の良いニ

レのクローンを得ようとして,空 中取 り木による増殖を試みた例を紹介する

オーキシンを含む植物ホルモン混合液による処理,お よび土壌細菌接種処理

が試みられている.空 中取 り木でみられる発根は各単独処理では不充分であったが,両 者

の併用で好成績が得 られたとして,併 用処理の有効性が強調 されている.そ の他 オーキシ

ン処理の際,包 接化合物 を形成することで知 られているシクロデキス トリンを添加すると

発根率が急増するとされている カラマツの ミクロシュー トの発根

には,レ フェニールアラニンとの共用が好結果をもたらし バラの

ミクロシュー トの発根処理では品種にもよるが,オ ーキシン濃度 と共に塩類濃度 を調整す

ることが望 ましい とされている またヒマラヤイチイのさし木増殖

では,フ ロログルシノールや合成殺虫剤バ ビスチンとの共用が効果を示すとされ(Nandi,

1996),興 味あることにオーキシン類相互の混合使用もまた有効であるとされている.実

例として,マ ングローブの5種 類のさし穂 についてIAAとNAAあ るいはIAAとIBA,そ れ

ぞれの混合使用が好成績 を与 え,各 オーキシンの相乗作用の結果 とされている(Bask,

1995).

発根処理の手続 きとしては,先 ずさし穂の基部に不定根の原基を誘導する誘導処理に始

まり,次 いで誘導 された原基を根の発達に向けて始動 させる始動処理が続 き,最 後に根の

形態形成を促進させる処理で終わる順序で進められる.さ し穂のホルモン処理は最初の誘

(Epstein and  LudwigMuller, 1993) .

(van der Krieken et al. , 1992) .

(Normanly et al. , 1995) .

(Pan and Tian, 1999) .

(van der Krieken et al. , 1993) ,

(Wiesman et al. , 1988) ,

(Epstein and LudwigMuller, 1993) .

(Wiesman and Lavee, 1995) .

(Pan and Tian, 1999) .

al. , 1999) .

(Brutti et al. , 2000) .

(Arnold et al. , 1995) .

(Rinallo et

(Ogita et al. , 1997) ,



導処理に相当し,そ の中心は前述のようにオーキシン処理である.後 続する始動処理は原

基の発達を促す処理であり,通 常オーキシンがない条件下で進められる.い ずれにしても

オーキシン処理を中心 とするホルモン処理は,後 続する始動処理があって発根促進をもた

らすことになる.同 じような経過がオウ トウの組織培養での,不 定胚形成 とオーキシン処

理 との場合 にもみ られる.オ ウ トウの根か ら誘導 されるカルス培養では,不 定胚形成に高

濃度オーキシンを必要 とするが,形 成された不定胚の生長のためにはオーキシンがない状

態が必要であるとされている (Michalezuk and Druart,  1999)  .

3.オ ーキシ ン以外 のホル モンによる処理

ホ ル モ ン処 理 一 般 を通 して み る と,低 濃 度 で処 理 した場 合 に は発 根 促 進 が,高 濃 度 で処

理 した場 合 には 発 根 抑 制 が み られ る と考 え て よい よ う で あ る.し か し不 定 根 形 成 は ホ ル モ

ン濃 度 の ほ か 投 与 方 法,親 木 の発 生段 階,内 生 ホ ル モ ン の レベ ル,組 織 の感 度 な どに も左

右 され る の で,低 濃 度 処 理 した か ら とい っ て必 ず 発 根 促 進 が み られ る とは 限 ら な い.む し

ろ他 要 因 の 影 響 の 方 が 強 く現 わ れ,こ れ に被 覆 され て しま う こ と も少 な くな い の で,充 分

注 意 す る必 要 が あ る.

ピニ ア パ イ ンの 芽 生 え をサ イ トカ イ ニ ンで 処 理 す る と,側 根 の 発 生 が抑 制 され る(例 え

ばAtzmanetα1.,1996).さ し穂 の 発 根 につ い て もサ イ トカ イ 二 ン処 理 で 抑 制 が み られ る

こ とが 多 い.2年 生 のCitrus属 の 幹 に ラ ノ リ ン ペ ー ス ト と して サ イ トカ イ ニ ン を塗 布 す る

と,側 根 の 数 が 減 る ば か りで な く,そ れ か ら の さ し穂 の 発 根 率 も低 下 す る と さ れ て い る

(Sageeetα1.,1990).ま たCitrus属 の 組 織 培 養 の 際,ミ ク ロ シ ュ ー トの再 生 に使 用 され る

ベ ンジ ル ア デ ニ ンの 濃 度 につ い て,高 濃 度 で誘 導 さ れ る シ ュ ー トほ ど発 根 成 績 が 劣 る と さ

れ て い る

ジ ベ レ リ ン は根 の 原 基 形 成 を抑 制 す る ば か りで な く,低 濃 度 投 与 の場 合 を除 くほ とん ど

の 場 合,原 基 の発 達 お よび根 の 伸 び を抑 制 す る(高 橋 ・増 田,1994a).た だ しCitrus属 に

つ い てGA,処 理 に よ る 若 返 り を施 し た 親 木 か らの,さ し穂 の 発 根 率 は 向 上 す る と さ れ

(Sageeetat.,1990),一 方 親 木 の 根 の肥 大 生 長 は ジベ レ リ ン に よ り抑 制 され る(Tadeoet

α1.,1997).前 述 の よ うに オ リー ブ の さ し穂 につ い て,ジ ベ レ リ ン生 合 成 阻 害剤 とオ ー キ

シ ン との 併 用 は発 根 促 進 に 有 効 と され 同 じ よ う な結 果 が モ

モ の 緑枝 さ し穂 につ い て ま た3年 生 の ロ ブ ロ リパ イ ンにつ い て

(BarnesandKelley,1992),そ れ ぞ れ報 告 され て い る.

エ チ レ ン処 理 で は しば しば エ ホ テ ン(商 品 名 エ ス テ ル)が 使 用 され,と き にACC(ア ミ

ノ シ ク ロ プ ロパ ン ・カル ボ ン酸)も 使 用 され る.エ チ レ ンは 根 の伸 び を抑 制 す る と され て

い る が(例 え ばBertellandEliasson,1992),ノ ル ウ ェ ー トウ ヒ の 芽 生 え さ し穂 の 発 根 で は

促 進 が 認 め られ ハ イ ビス カ ス の さ し穂 に つ い て エ チ レ ン

作 用 抑 制 剤 を使 用 した結 果 か ら は,発 根 阻 害 は認 め ら れ な か った と され て い る(Seresket

αt.,1998>.こ の よ う にエ チ レ ン処 理 の結 果 は 一 定 して い な い.こ れ は発 根 にお よぼ す エ

チ レ ンの 作 用 が さ ほ ど大 き くない た め と考 え る こ と もで き るが,一 方 不 定 根 の 誘 導 お よ び

生 長 に は,あ る 厳 密 な レベ ル の 内 生 エ チ レ ン を必 要 と して お り,そ れ よ り多 くて も少 な く

て も抑 制 的 に働 くと説 明 す る もの もみ られ る

(Moreina-Dias et  al.  , 2000) .

(Wiesman and Lavee, 1995) ,

(Wiesman et al. , 1989) ,

(Bollmark and Eliasson, 1990) ,

(Mensuali-Sodi et al. , 1995) .



内 生ABA(ア ブ シ ジ ン酸)の レベ ル が 低 い と きABA処 理 す る と,不 定 根 形 成 が促 進 さ

れ る こ と が,ポ プ ラ お よ び ハ コ ヤ ナ ギ の 萌 芽 枝 か らの さ し穂 に つ い て 報 告 され て い る

(BlakeandAtkinson,1986).ABA処 理 す る と硝 酸 塩 還 元 酵 素 活 性 お よび イ ンベ ル ター ゼ 活

性 が 増 大 す る こ とが チ コ リ ー の根 で 観 察 さ れ て お り,こ の よ う な結 果 を裏 付 け て い る よ う

に思 わ れ る(GoupiletαL.,1998).一 方 通 常 の 伸 び を示 す 根 で はABA処 理 す る と抑 制 が み

られ る と さ れ(PiletandSangy,1987),実 際 に もヤ ナ ギ の さ し穂 で抑 制 が 報 告 され て い る

(Fromm,1997).従 っ て,低 濃 度 領 域 で はABAは 根 の 原 基 の発 生 を促 進 す る が,通 常 の 生

理 的 濃 度 で は根 の 原 基 の 発 達,あ る い は根 の伸 び を抑 制 す る と考 え て よい よ う で あ る.

ヤ ナ ギ の さ し穂 で ス ペ ル ミ ジ ン(ポ リ ア ミ ン類)は 発 根 を促 進 す る と さ れ(Fromm,

1997),発 根 しに くい 果 樹 の さ し穂 に つ い て プ トレ シ ン(ポ リ ア ミ ン類)で 処 理 す る と,

発 根 の よ くな る もの(リ ン ゴ,オ リ ー ブ),無 効 の もの(ク リ,ア ー モ ン ド〉 お よ び発 根

率 が 落 ち る もの(ク ル ミ)が そ れ ぞ れ み ら れ る.一 般 に内 生 ポ リ ア ミ ン レベ ル との 関 係 は

逆 相 関 と され,レ ベ ル の低 い もの ほ ど発 根 率 の 向上 が 著 しい と され て い る(Rugini,1993).

リ ン ゴ な どの さ し穂 の発 根 は,グ ル タチ オ ンや ジ チ オス レ トー ル の よ うな チ オ ー ル化 合 物

に よ っ て 強 く促 進 され,し か もチ オ ー ル 化 合 物 に は オ ー キ シ ン類 で 時 と して み られ る,植

物 毒 性 が全 くない と され て い る(Anderset,1996).

以 上 か ら現 在 の と こ ろ,単 用 で オ ー キ シ ンに 替 わ り得 る実 用 的 な発 根 促 進 剤 は見 つ け に

く く,わ ず か にパ ク ロ ブ ツ ラ ゾ ー ル な どジ ベ レ リ ン生 合 成 阻 害 剤 との 併 用 が 注 目 され る に

過 ぎな い よ う で あ る.

生 オーキシン処理時の生理的対応

前述のように,オ ーキシン処理は内生オーキシン固有の性質を一段 と強化,助 長する処

理とみなされる.内 生オーキシン固有の生理作用 というのは,オ ーキシンの極性移動に伴

って起こる一連の生理作用のことであり,そ の一般的なパターンは次のとおりである.根

に向けて茎頂 を出発するオーキシンは,ま ずシュー ト部を求基移動する.そ の際頂芽優勢

を推進 して側芽や側枝の伸びを抑え,次 いで茎幹部に入 り形成層の活性化を誘導して肥大

生長を進め,つ いに根に至 り発根作用を発揮 して,主 根の伸びと共に側根の発生を誘導す

るプロセスのことである.求 基移動の最終段階での発根促進作用が,オ ーキシン処理に期

待される固有の生理作用とみなされる.内 生オーキシンの移動経路 としては,師 部(師 液),

木部(蒸 散流)お よび形成層領域の3経 路が知 られている

そのなかで固有の生理作用,な かでも発根促進にかかわるものは形成層領域移動の内生オ

ーキシンである.

前述のように,さ し穂の発根が最も容易な第一グループの樹木は,さ し穂を取る前にす

でに根の原基を持つので誘導処理の必要はない.オ ーキシン処理が期待 され,あ るいは必

要とされるのは主として第三 グループであ り,こ の場合には発根に向けて,先 ず根の原基

がさし穂の基部に誘導されなければならない.こ の原基誘導に与かるのがオーキシン処理

であ り,オ ーキシン固有の発根作用が有効となってくる.こ の場合オーキシンは根の原基

の発生を誘導するが,誘 導 された原基の発達やその後の根の伸びには無関係か,も しくは

抑制的に働 くとされている 従ってオーキシン

(Cambridge and Morris,  1996)  .

(Wightman et al. , 1980: Ross et al. , 1983) .



には根の原基発生誘導作用 と共に,原

基発達抑制作用 もみられることになる.

オーキシン処理の際,さ し穂 の基部

の組織では外生 オーキシンを受けてど

のような対応がみ られ,ど んな生理反

応が増幅 され,あ るいは新生 している

のであろうか.原 基形成 にかかわる発

生上の対応,お よび酵素活性 などにか

かわる生化学的対応 など,い くつかの

項目に分けて取 り上げてみる.

根の原基発生促進

イース タンホ ワイ トパインの胚軸 さ

し穂 について,NAA処 理 した際の根の

原基発生 とオーキシン濃度 との関係が

図1に 示 されている(Goldfarbetα1.,

1998).濃 度 と共に原基数が増 し最適濃

度 らしいものがみ られる.ま た原基発

NAA concentration  (mM)

Fig. 1 Effect of NAA concentration on treatment of 

     roots or root primordia formed on eastern 

     white nine hvoocotl cuttings.

図1オ ー キ シ ン濃 度 と根 の 原 基 数(イ ー ス タ ン

ホ ワ イ トパ イ ン 胚 軸 さ し穂)(Goldfarbet

α1.,1998)

生 の 時 期 が 早 め られ,さ ら に原 基 数 の 増 加 と共 に 原 基 発 生 部 位 の 拡 大 が み られ る と され て

い る.ア ボ ガ ドの ミ ク ロ さ し穂 のIBA処 理 時 で の発 根 率 は未 処 理 の もの と さ ほ ど変 わ らな

い が,根 の 総 数 は オ ー キ シ ン濃 度 と共 に増 す と され て い る(Garcia-Gometzetα1 .,1994).

ま た リ ン ゴ の ミ ク ロ シ ュ ー トの不 定 根 形 成 にお よぼ す 培 地pHの 影 響 に つ い て,外 生 オ ー

キ シ ンの 取 り込 み量 を通 してpHは 発 根 数 に 関係 し(Harbageetαt.,1998),し か も根 の原

基 数 を決 め る もの は,オ ー キ シ ンの レベ ル に限 らな い と さ れ て い る.例 え ば トウモ ロ コ シ

の 主 根 の先 端 を切 断 除 去 す る と未 処 理 の もの と比 べ,側 根 原 基 の数 は 増 す が 内 生 オ ー キ シ

ンは 未 処 理 の もの と同 じ レベ ル で あ っ た と され(GolzandPilet ,1987),オ ー キ シ ン以 外 の

要 因 の 関 与 が 示 唆 さ れ て い る.

根 の原 基 発 育 抑 制

前 述 の よ うに オ ー キ シ ンは側 根 原 基 の発 生 を誘 導 す る が,誘 導 され た 原 基 の 発 達 は む し

ろ抑 制 す る.こ の よ う な オ ー キ シ ンの 抑 制 作 用 は,さ し穂 の オ ー キ シ ン処 理 の 際 処 理 時 間

を延 長 す る と,根 の 数 が か え って 減 少 す る と され る(Eliasson,1981).ま た オ ー キ シ ン投

与 量 が 多 い と発 根 は劇 的 に減 少 し,も ろ い カ ル ス が で きる にす ぎ な い こ とか ら も知 る こ と

が で き る(Routetα1.,2000).つ ま りせ っか く誘 導 され た 根 の 原 基 の発 達 が,処 理 後 残 存

す る オ ー キ シ ン に よ っ て抑 え 込 ま れ る とい う こ とで あ る.さ し穂 の オ ー キ シ ン処 理 の 際,

しば しば パ ル ス処 理 と呼 ば れ る短 時 間 浸 漬 が 試 み られ た り(例 え ばDiaz-Salaetα1.,1996),

あ る い は オ ー キ シ ン処 理 後 速 や か に オ ー キ シ ン を含 ま な い培 地 に移 され た りす る の も(例

え ばHarbageandStimart,1996),こ の よ うな オ ー キ シ ンに よる 抑 制 作 用 か らの 回避 を狙 っ

た 処 理 とい う こ とが で き る.ク ル ミの 種 子 の 構 成 組 織 別 に発 根 能 と 内生 オ ー キ シ ン との 関

係 が 検 討 され,そ の 結 果 内 生 オ ー キ シ ンが 少 な く,サ イ トカ イ ニ ンの 多 い子 葉 結 合 部 の発



根能が高いことが示 されている.こ れは明 らかにオーキシンによる抑制力が小 さく,し か

もサイ トカイニンの多い若い組織のせいと解釈 されている(Feitoetα1.,1996).こ の他バ

ラのミクロシュー トの発根処理に際 して,培 地にオーキシンが添加されると根の長 さが短

くなるとされている(Arnoldetα1.,1995).こ の ように根の原基形成以降の段階に進んで,

なお残存オーキシンがみられることは発根促進 にとって好 ましくないことになる.ピ ニァ

パインの芽生えの先端にサイ トカイニンを与えると,茎 頂に与えた放射性IAAの 求基的移

動量が増え,側 根発生部位でのオーキシン集積量が増大 し,側 根発生数がかえって減少 し

た とされている(Atzmanetα1。,1996).こ の場合,明 らかに内生オーキシンの増大が側

根発生の抑制をもたらしたと考えられる.

直接発根とカルス経由発根

発生上の対応 として,さ らに直接発根 とカルス経由発根 との関係 を取 り上げてみよう.

さし穂の不定根形成では通常基部の維管束からの直接発根 と,基 部の切断面に先ずカルス

を生 じ,つ いでカルス中に木化が進み不定根 を生ずるカルス経由発根 とがみられる.一 般

に発根の難 しい さし穂で無処理の場合には,カ ルス経由発根が多 くみられ直接発根は少な

い,し か しオーキシン処理すると直接発根が多 くなり,カ ルス経由発根が減るとされてい

る(Goldfarbetα1.,1998;右 田,1997).カ ルス経由発根では,維 管束結合が不充分な場合

が多 く好ましくないとされている(Nandietαt.,1996).ス コッチパインの胚軸 さし穂 に

ついて,無 処理の場合 にはカルス経由発根 しかみ られないが,IBA処 理すると初期では直

接発根のみがみ られ,時 間が経つとカルス経由発根が共存するようにな り,最 後にはカル

ス経由発根がほとんどになるとされている しかしオー

キシン処理 してもカルス経由発根 しかみ られない場合 もある

これは発根の極めて難 しい樹種や品種あるいは個体の場合で

あ り,発 根所要期間が長いのが通常 とされている(宮 島,1989).い ずれにしてもオーキ

シン処理は,カ ルス経由発根 といった対応 よりも直接発根 といった対応 を優先 し,そ れは

オーキシン処理による脱分化がカルス経由といった形で継続されるか,あ るいは分裂中心

形成に切 り換えられるかによると考えられる.老 齢木からのさし穂の発根は,幼 齢木から

のものに比べ難 しいとされている.組 織培養で得られるミクロシュー トについても,親 木

の老幼による発根性の違いがそのまま引 き継がれることがあ り,ク リのミクロシュー トの

場合がそうである.こ の場合組織解剖の所見からすると,老 幼ともオーキシン処理により

細胞分裂は活性化 されるが,幼 齢の ものでは分裂中心形成に向けて進み,一 方老齢のもの

では形成層細胞の並層分裂促進にとどまるとされている(BallesteretαL.,1999).オ ーキ

シン処理は若い組織では脱分化さらに新分裂中心形成をもたらし,古 い組織では脱分化 を

もたらすことができず,既 存の形成層始原細胞の活性化にとどまるもの と考えられる.

内生オーキシンのレベルアップ

生化学的対応のうち著 しい ものとして,内 生オーキシンのレベルアップをみてみよう.

オーキシン処理ではさし穂の基部における内生オーキシンのレベルアップをもたらし,こ

の上昇は一時的であり,ほ どなく低下 してしまう.オ ーキシンとして広 く使用 されるIAA

の場合のほか,NAA

1996;  Schwarz  et  al.  , 1999) .

(Gromoos and von Arnold, 1988) .

(Haissig, 1990; Nandi et al. ,

(Nordstrom et al. , 1991) , IBA (Garcia-Gomez et al. , 1994)



および生長抑制 との併用 場合を含め,共 通 して

内生IAAの レベルアップが報告 されている.従 ってここでみられる内生IAAの レベルアッ

プは,各 オーキシンの取 り込みによる直接の増加 というよりも,む しろマングローブさし

穂の場合 と同様 に オーキシン相互間の相乗作用 によ

る増加 と考 えられる.レ ベルアップの大きさについては2倍 とも

3.5倍 とも されてお り,後 続するダウンについては漸減 の場合

と,急 減の場合 とが知 られ

ている.セ コイヤの老 ・幼 クローンからのミクロシュー トについて,オ ーキシン処理時の

レベルアップは幼若相か らのものが著 しい.し か も幼若相からのものでは主としてIAAに

ついて,成 熟相からの ものではIBAに ついて,そ れぞれアップが著 しいとされ,生 長相移

行の立場からも注目される 前述の ようにオーキシン処理により

内生オーキシンレベルは上昇し,次 いで下降するが,こ の下降と並行するようにイン ドー

ル ・アセチルアスパ ラギン酸(IAAsp)の レベルアップが進む場合が多い.つ まり内生

IAAとIAAspは 一方が減れば他方が増えるといった,相 互補完の関係におかれることが多

いIAAspと いうのは,オ ー

キシンとアスパラギン酸 との複合型のことであ り,オ ーキシン複合型 としてはこの他,グ

ルコースとのエステルなども知 られている 多 くの植物では,遊

離オーキシンよりむしろ複合型の方がより多 く見出されるが,木 本植物では複合型の含有

量が少ないのが一般的だとされているIAAspの 生理的役割

については,加 水分解 を受けて容易にIAAを 解放するので内生オーキシンの貯蔵型 と考え

られたり,あ るいは供給源 として役立つ とされた り

ときには系内の過剰オーキシンを消去 し,内 生オーキシンレベルの恒常値

への回復に役立つ とされている

ペルオキシダーゼ活性

植物に広 く見出 され,過 酸化水素を水素受容体 として種々の物質の酸化を触媒する酵素

を,広 くペルオキシダーゼと呼んでいる.こ のうちさし穂の発根の立場から注 目されるの

は,オ ーキシンお よびオーキシン関連化合物を酸化分解するペルオキシダーゼである.ペ

ルオキシダーゼ活性が増大すれば,オ ーキシンの酸化分解が進むので内生オーキシンレベ

ルが下が り,逆 にペルオキシダーゼ活性が低下すれば酸化分解が抑 えられるので,内 生オ

ーキシンの集積が進むと予想 される.そ うであればペルオキシダーゼ活性の大小がさし穂

の発根にかかわることが予想 され,こ のような立場からペルオキシダーゼ活性 を取 り上げ

た報告がい くつかみ られる.

発根部位 にあたるさし穂の基部について測定されるペルオキシダーゼ活性は,親 木から

さ し穂 を切 断採取 した直後急減 し,次 いで活性の 回復増大が後続す るとされている

また採穂時にみ られるこのようなペルオキシダーゼ活性の小 さ

な変動が,オ ーキシン処理により大 きく増幅され,急 激な変動 として発現することがい く

つか報告 されてお り

ポプラシュー トについての測定結果 を図2に みてみ よう

7時 間のオーキシン処理後,オ ーキシンを含 まない培地に移 し

(Hausman, 1993)

(Basak et  al., 1995),

(Noitan et al., 1992)

(GarciaGomez, 1994; Noitan et al. , 1992)

(Pan and Gui, 1997)

(Blazkova et al., 1997).

(synergism)

(GarciaGomez, 1994) ,

(Hausman, 1993)

(Rugini et al. , 1993; Nordstrom et al. , 1991; Hansman, 1993) .

et al., 1997),

(Blakesley et al. , 1991b) .

(Blazkova et al., 1997).

(Sundberg and Uggla, 1998) .

(GarciaGometz et al. , 1994; Blazkova

(Hausman, 1993; Nordstrom and Eliasson, 1991) .

(Mato et al. , 1988; Ranzit et al. , 1988; Hansman, 1993; Hansman et

al., 1995; Rout et al., 2000).

(Hausman et al. , 1995) .



ている.オ ーキシン処理な しでは発根 はみ

られない.オ ーキシン処理で発根が進み,

ペルオキシダーゼ活性は急増 し次いで急減

し,オ ーキシン不在培地に移す とほぼ横ば

いになっている.イ ンドの雨の少 ない地域

で早生樹 とされているSimaroubaglaucaの

ミクロシュー トについて,オ ーキシン処理

後発根に向けて進む発生段階とペルオキシ

ダーゼ活性 は良 く符号 しているので,ペ ル

オキシダーゼ活性は発根の良いマーカーの

ようだとされている(Routetα1.,1999).

しかし,さ し穂のオーキシン処理によるペ

ルオキシダーゼ活性の変動の増幅が,そ の

まま発根促進 につながるかどうかについて

は,ま だ最終 的な結論が得 られていない

同化産物の動員

インゲンの有葉胚軸さし穂の発根につい

ての以前の報告 をみると,葉 に投与 された

放射活性炭酸 ガスに由来する同化産物が,

オーキシン処理 したさし穂の基部 に無処理

(Goncalves et  al.  , 1998) .

HDT (hormone directed transport)

Fig. 2 Peroxidase activity in the basal part of 

     poplar shoots kept for 6 or 7 h on auxin and 

     non-auxin medium, and then transferred 

      to non-auxin medium.

図2発 根 処 理 時 の ポ プ ラ ミ ク ロ シ ョー ト基 部

ペ ル オ キ シ ター ゼ 活 性 の 推 移(Hausman

etα1.,1995)

の ものより多 く動員されて集積 しているとされてい この

場合基部に投与 されたオーキシンが,葉 の同化産物を基部に向けて移動 させ,そ こに集積

させたと解釈 されている.こ のような同化産物の植物ホルモンによる移動集積はしば しば

と呼ばれる.オ ーキシンがシンク強度 を増大 させ,そ

のために同化産物の移動集積が増大 したとするよりも,む しろ同化産物の師部輸送を促進

し,そ のための移動集積の増大だとされている この場合明 ら

かに同化産物の集積増大は,発 根促進の一要因とみなしてよい ようである.

特定遺伝子の発現

ロブロリパインの発芽後20～30日 齢の若い胚軸 さし穂は,ホ ルモン処理すると発根する

が,50日 齢以降のものは処理 しても発根 しない.オ ーキシン処理後1～2日 の若いものか

らのmRNAが 調べられ,こ れに対応する遺伝子は,以 前広葉樹の活発な成長部位について

報告されている遺伝子群のα一expansinsであることが示され,こ れが不定根形成に向けて

開始される細胞分裂 に関係するらしい とされている また前述

のように,ニ レの抵抗性 クローンの空中取 り木による増殖の際の発根率は,ホ ルモン混合

液処理 と土壌細菌接種 との併用により大 きく向上する.こ のとき土壌細菌から親植物に組

み込まれたT-DNA中 のrolB遺 伝子の発現が,オ ーキシン処理により強 く推 し進められる

ための発根率の向上だとされている.こ のrolB遺 伝子はオーキシン代謝に与かると考えら

 (Altman and Wareing,  1975)  .

(Patrik and Steains, 1987) .

(Hutchinson et al. , 1999) .



れている

このようなオーキシン処理についての,初 期対応遺伝子の発現機構については,次 のよ

うに説明されている オーキシンは先ず レセプターに受けとめ

られ細胞内に取 り込 まれる.取 り込 まれたオーキシン ・レセプター複合体は,ト ランス作

用因子 として対応遺伝子のプロモーター部のシス因子と結合 し,結 合することで初期対応

遺伝子の転写反応が一段 と促進されるという説明である.な おこのとき対応遺伝子産物 と

してのタンパ ク質は,こ の転写反応促進 をむ しろ阻害するとされている

1998).し か し現在同定されている初期対応遺伝子の多 くについて,そ れらの遺伝子産物

である酵素 タンパク質の生理的機能については,類 推 にとどまるものが多 く大部分不明の

ままである

(Rinallo et  al.  , 1999) .

(Abel and Pheologis, 1996) .

(Abel and Theologis, 1996) .

(Guilfoyle et al. ,

5.オ ー キ シ ンに よ る発 根 促 進 の 仕 組 み

不定根形成のプロセスを根の原基形成以前 と,そ れ以後の原基発達 とに分けた場合,前

述のようにオーキシン処理はもっぱら前者の原基形成以前のプロセスを促進するにとどま

り,後 者の原基形成以後のプロセスはむしろ阻害するか,も しくは無関係のままとされて

いる この ように不定根形成を原基形成の前 ・

後に2分 するもののほか,発 生上の指標を追って次のように4分 割する もの もみられる

1)脱 分化,始 原細胞新生,2)放 射方向対称構造構成,3)原

基形成,4)原 基発達,発 根.こ の場合オーキシン処理が促進するとされる,原 基形成以

前のプロセスとはどの段階を指すであろうか.発 根に向けてオーキシンが働 きかける期間,

いわゆる誘導期は始原細胞新生前までの期間 とされたり ある

いは少 し進んで,初 期の細胞分裂を含む放射方向対称構造 の構成前 までの期間とされたり

している いずれにしても始原細胞における細

胞分裂開始前後 までの期間を,誘 導期 とみなしてよいようである.オ ーキシン処理は不定

根形成を促進 し,こ の とき内生オーキシンの急増がみられ,次 いで減少が進むとされてい

る.そ れでは原基形成か ら原基発達を経て進 む発根 プロセスと内生オーキシンの増加 と,

それに続 く減少 とはどのような対応関係にあるのだろうか.内 生オーキシンの急増期が原

基形成の誘導期にあた り,後 続する内生オーキシンの減少期が,原 基形成開始か ら発達に

お よぶ始動期にあたるとするのが一般的である

つまり原基形成の誘導期がオーキシンレベルの上昇の時期に相当 し,誘 導

期の終点が内生オーキシンのピーク時期であ り,同 時に原基形成の開始点にあたるという

理解である

内生オーキシンレベルの規制要因

さし穂の不定根形成は,基 部の内生オーキシンレベルの上昇や下降に強 く左右 されると

考 えられる.そ こで基部の内生オーキシンレベルを規制する要因について考えてみ よう.

不定根形成が進むさし穂の基部では,茎 頂から移動 して くる内生オーキシンの集積が予想

される.さ し穂の基部の切断面では採穂のあと,癒 傷組織 としてのカルスを生 じ,あ るい

は保護物質の生合成や沈着が進むので(今 関 ,1991),茎 頂から極性移動 して くるオーキ

シンの流れはせ き止められて貯留することにな り,オ ーキシンレベルは押 し上げられると

 (Wightman  et  al.  , 1980; Ross et al. , 1983) .

(Blakesley et al. , 1991) .

(Diaz-Sala et al. , 1996; Lund et al. , 1996) .

et al., 1996).

(Hausman, 1993) .

(Hausman, 1993; , 1997),

(Noiton et al. , 1992; Hansman, 1993; Rout
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予想される.こ のようなさし穂の基部でのオーキシンの貯留集積 は,オ ーキシン処理の有

無 とは関係なく進み,さ し穂の不定根形成にとって大切な前提条件の一つになっている.

オーキシン処理はこのような前提条件 を一段 と強化 し,集 積量の増大をもたらす ものと考

えられる.

共存 し投与される別の植物ホルモンの存在が,内 生オーキシンレベルをしばしば規制す

ることが知られている(高 橋 ・増田,1994c).図3か ら明 らかなようにジベレリンあるい

はサイ トカイニンが共存 し,あ るいは投与されると内生 オーキシンレベルは上昇 し,対 照

的にエチレンあるいはアブシジン酸では,レ ベルは下降すると予想 される.別 の植物ホル

モンに限らず,オ ーキシン処理その ものが,内 生オーキシンの レベルアップを相互間の相

乗作用によりもたらすことは前述の とおりである.

すでに述べたように,複 合型オーキシンは比較的容易に遊離型オーキシンに移行 し,こ

の移行は可逆的とされるので,遊 離オーキシンレベルの変動 に複合型オーキシンの存在が,

深 く関わっている と考えられる.ポ プラの ミクロシュー トについて,オ ーキシンレベルと

IAAspの 動きとの関係を示 した図4を みてみ よう(Hausman,1993).IAAspレ ベルの上昇

がIAAレ ベルの下降に,IAAspの 下降がIAAの 上昇 に対応 してお り,両 者は経時的によく

連動 している.ま た投与されたオーキシンは,生 体内酸化反応 を受け代謝分解 されてい く

が,こ の反応は不可逆的とされ一方的に進行する.オ ーキシンの酸化反応には脱炭酸 ガス

を伴い,ペ ルオキシダーゼが関与するものと,脱 炭酸がないまま始まるペルオキシダーゼ

とは別の酸化酵素が関与するもの とがあるとされている(高 橋 ・増 田,1994b).こ のよう

な酸化反応が活発であればあるほど,オ ーキシンレベルの下降が激 しくなることは言 うま

でもない.以 上,い くつかの要因がか らみ合 って内生オーキシンレベルが決め られ,オ ー

キシン処理もまたその要因の一つとして関与するもの と考えられる.

内生オーキシンレベルの変動と発根

 Fig. 3 Effect of plant hormon interactions on endogenous levels of individual hormones

図3植 物 ホルモ ン相互の 内生 レベルへの影響(高 橋 ・増 田,1994c)
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Fig.4 Changes in the auxin content of poplar shoots grown on a rooting medium during the first 13 days.

図41AAとIAAspの 発 ね 処 理 時 の動 き(Hausman,1993)

不定根形成の誘導期がオーキシンレベルの上昇の時期に,原 基形成開始から原基発達に

およぶ期間(始 動期)が レベルの降下の時期にそれぞれあたると考 えられる.一 方オーキ

シンは原基形成を促進 し,し か も原基発達を抑制すると考えられるので,誘 導期 には原基

発生促進が,始 動期には原基発達抑制の軽減消去が,そ れぞれ進むとしてオーキシン処理

による発根促進の仕組みが説明 されることになる.以 下この説明を支持する事項 をい くつ

か示す.

先ず後続する内生オーキシンレベルの低下が,そ のまま原基形成開始の契機 となってい

るとする報告がいくつかみられる.ポ プラの ミクロシュー トについて,発 根 とATPaseと

の関係がい くつかみ られる.ペ ルオキシダーゼ活性の増大が内生オーキシンを低下させる

とされ またアボガ ド および

ポプラ それぞれのミクロシュー トについて,発 根時の内生オーキシン

が検討 された際,主 としてIAAspの 増大が内生オーキシンレベルを低下 させるとされてい

る.い ずれの場合も内生オーキシンの低下が原基形成 と並行 して進 むと考 えられている

またさし穂の発根帯でオーキシン処理後ある時間をおいて始めてペ

ルオキシダーゼ活性がみられるようにな り,そ の大きさと発根 とは正比例の関係にあると

され この場合にも内生オーキシンレベルの低下と,発 根の契機 と

の関係が示唆されているようである.

発根促進のためのホルモン処理は一段処理 と考えるよりも,む しろ二段処理つまり原基

発生をもたらす誘導処理 と,そ れに続 く原基発達 を促す始動処理 とするのが適当なように

思える.誘 導処理の中心はオーキシン処理であり,内 生オーキシンのレベルアップを内容

とし,始 動処理はパルス処理とか オーキシン処理後のオーキシ

ンフリー処理とかが それであり,内 生オーキシンのレベル

ダウンを内容 とする.ク リのミクロシュー トについてオーキシンによる誘導処理 よりも,

むしろ培地条件を含め始動処理の方が重要であるとされ 始動期

の低オーキシンレベルの重要性が指摘 されている.

内生オーキシンは誘導期 には原基発生を促進 し,始 動期には原基発達を抑制するとされ

ている.あ るときは促進 し次は抑制するといった,生 理作用についてみられる一見矛盾す

(Bellamine and Gaspar,  1998)  ,

(Hausman, 1993) ,

(Feito et al. , 1996) .

(Pan and Tian, 1999) ,

(Garcia-Gomez et al. , 1994)

(Diaz-Sala et al., 1996) ,

(Harbage and Stimart, 1996b)

(Goncalves et al. , 1998) ,
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 al., 1983) .

るような対応の違いは,ど のように説明 されるのであろうか.オ ーキシンに対する組織の

感度が発生段階によって異なるため と報告 されている.つ まりオーキシンに対する組織感

度が誘導期にはプラスに,始 動期 にはマイナスに働 くとして説明されている.モ ンテ リパ

インの胚軸さし穂 について,ジ ベレリンが原基形成以前 には原基発生を抑制 し,原 基形成

中にはその進行 を促進 し,原 基形成以後は再びその発達を抑制するとされている

また最近やは り不定根形成の際,オ ーキシンに対する感度の変化が3段 階に

分けて進むとして引用されたものをみることがで きる こ

のような組織感度の推移は当然対応する生理作用の変化 をもたらし,発 生促進から発生抑

制への移行を無理な く説明 しているようである.

(Ross et

(Taylor and van Staden,  1997)  .

6.む す び

樹木さし穂のホルモン処理はさし木苗育成の際,か な り以前か ら広 く実施 されていなが

ら発根の仕組みについては現在でも不明な点が多いままである.今 後一段 と解明が進むと

共に,そ れが さし木技術の実際面に反映 されることが望 ましい.実 際面では発根の誘導処

理 もさることながら,む しろ始動処理について一段の工夫 と考察 とが加えられることを期

待 したい.土 壌細菌接種による発根改善,あ るいは発根容易な形質転換の作出が,そ れぞ

れリンゴ およびセ コイヤ のミクロさし

穂について報告 されている.ホ ルモン処理 と相まって,発 根の難 しい第三のグループに区

分けされる樹種や品種の数を減 らす方向の研究展開もまた必要なように思われる.
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                       Summary 

 Cuttings and saplings are utilized for the breeding of excellent quality  tree. The root formation 

ratio is the most important factor on the cloning treatment. Adventitious roots formation is pro

moted by the controlling capacity of auxin. The hormone treatment of the cuttings results in the 

effective mechanism of auxin. 

 We reviewed the treatment of auxin and the other hormones, and then discussed to the physio

logical and biochemical reaction for the rooting formation position on the cuttings. The auxin 

treatment of cuttings consists of the two phases of introduction and initiation phenomenons . 

Endogenous auxin role is concluded to act promotion and control for the root formation. 

Key words: abscisic acid, adventitious root, auxin, callus, cytokinin, ethylene, gibberellin, 

hormone, peroxidase, root formation, soil bacteria inoculation, transformant


