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１. はじめに 

 植物細胞の特徴として，葉緑体と細胞壁を持つことに加え，動物細胞でみられるような中心体

（centrosome）を持たないことがあげられる。動物細胞における中心体は細胞周期を通じて細胞内

の主要な微小管形成中心である。細胞分裂期においては，紡錘体極に位置し，紡錘体微小管の形

成，核分裂軸，細胞質分裂面決定に重要な役割を果たす。これに対し植物細胞は恒常的な微小管

形成中心を持たず，紡錘体は１点に収束しない分散した極を持つ(Smirnova & Bajer 1992; Wasteneys 

2002)。しかし，厳密に言えば，中心体がないことは被子植物の細胞の特徴であり，緑色植物の大

部分（緑藻類，車軸藻類，コケ・シダ植物，一部の裸子植物）では中心体やそれに類似の構造が

知られている。また，中心体の有無は，鞭毛を備えた遊泳性の細胞の有無とよく相関している。

陸上植物のうちコケ植物とヒカゲノカズラ類の精子はほとんどの場合２本の鞭毛をもつ。大葉シ

ダ類と一部の裸子植物（イチョウ綱・ソテツ綱）では精子は数十〜数万本の鞭毛をもつ（図 1）。

これらの植物では，内部に中心小体(centriole)を備えた中心体やそれに類似の構造が，精子形成過

程で細胞内に一過的に出現し，内部の中心小体が鞭毛基部の基底小体(basal body)へと変化する。

一方，精細胞が花粉管を通じて直接卵細胞に送り届けられる現生の種子植物では，精細胞は中心

小体も鞭毛も持たない。 

 植物における中心体，鞭毛に関する研究は，植物の生殖様式の進化，陸上植物特有の微小管系

の起源・多様化・中心体の消失を考える上で重要な情報を提供すると考えられる。本総説では，

植物における中心体の定義，中心小体，基底小体，鞭毛，スプラインなど，陸上植物の遊泳性精

子の微小管系について，研究史と最近の知見についてまとめた。 

 

２. 中心体とは何か 

 中心体は，微小管から構成された一対の中心小体（中心粒，centrioles）とその周囲を取り囲む

不定形の中心体周辺物質（pericentriolar material: PCM）からなる構造である。内部の中心小体は 9

本の短い３連微小管が回転対称に並んだ直径約 200 nm の柱状の構造体である。典型的な動物細

胞では２つの中心小体はリンカータンパク質で連結されており，互いに直交する方向に配置する。
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図 1. ストレプト植物の系統関係（左図）と精子の形態（A〜F）。系統樹中の星印は鞭毛・繊毛をもたない系統群を示す。接合藻類に

加え，裸子植物と被子植物の系統基部で鞭毛・繊毛の消失が独立におきたと考えられる。A: ザミア（裸子植物）の精子。B: スギナ

（シダ類）の精子。C: ミズニラ（ヒカゲノカズラ類）の精子。 D:スギゴケ（セン類）の精子。E: コレオケーテの遊走子。F: シャジ

クモの精子。Hodges et al. 2012，湯浅 1969を改変写。 

 

そのような中心小体は細胞分裂時に半保存的複製され，娘細胞に一対ずつ配分され，鞭毛・繊毛

など，微小管を軸糸としてもつ突起構造が形成される際には，それらの形成起点である基底小体

へと変化する。中心小体を取り巻く，多数のタンパク質からなる PCMでは，γチューブリンリン

グ複合体（γ-tubulin ring complex: γ-TuRC）が微小管の重合核として機能し，分裂間期の細胞質内

の微小管網や分裂期の紡錘体などが中心体を起点として構築される。つまり，中心体は構造的に

二重性（中心小体・PCM）があるだけでなく，機能的（基底小体形成・細胞質微小管形成）にも

二重性がみとめられる。陸上植物の中心小体は，精子形成時のみ一過的に出現し，鞭毛の基底小
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体となるため，生活環を通じて紡錘体形成に必須の構造ではないことは明らかである。実は中心

小体は，様々な動物においても紡錘体の形成自体には必須でないことが示されている。昆虫の精

子形成時には，中心小体が鞭毛を生じた基底小体へと変わった後に，紡錘体が形成され，その極

には中心小体がないことが観察されている（Yamashiki & Kawamura 1998）。ほ乳類培養細胞にお

いて実験的に中心小体の除去を行った場合(Khodjakov et al .2000)，中心小体の複製を阻害した場

合（Basto et al. 2006）などでも，二極性の機能的な紡錘体が形成される。ただし，動物細胞では紡

錘体の形成位置が細胞質分裂面の位置を規定するため，中心体の存在は正確な細胞質分裂面の決

定に重要である (Rappaport 1986)。一方，陸上植物の細胞では，紡錘体の形成位置は細胞質分裂面

の決定にあまり重要ではなく，核分裂の前に，分裂準備微小管帯（preprophase band of microtubule; 

PPB）の形成位置によって決定される(Mineyuki 1999)。 

 構造と機能の二重性を備えた，中心小体を含む中心体の存在は，真核生物全般で保存的といえ

るが，いくつかの系統群では進化の過程を通じて，中心小体は完全に失われている。真菌類では

子嚢菌や担子菌といった主要分類群が分岐する以前に中心小体が生活環から失われている。その

代わりに酵母菌の Spindle Pole Body (SPB)に代表される，核膜上に存在し中心小体をもたない微

小管重合中心が知られている(Celio et al 2006)。光合成生物では，すべての紅藻類，一部の緑色植

物は生活環を通じて中心小体をもたない。このことは，それらの生物が遊泳性の細胞をもたない

ことと対応している(Yubuki & Leander 2013)。中心小体が様々な系統群で失われた一方で，γ-チ

ューブリンを含むタンパク質複合体は，すべての真核生物で微小管重合中心として機能している

と考えられる(Farache et al. 2018)。中心体（中心小体）をもたない植物では，γ-チューブリンを含

むタンパク質複合体が既存の微小管上に配置し，そこから新たな微小管が形成されることが紡錘

体形成に重要な役割を担っていると考えられている(Murata et al. 2007; Hotta et al. 2012)。 

 中心小体は，既存の中心小体の半保存的複製によって細胞内に常に１対以上の数が維持される

のが普通であるが，de novoに出現（新生）することもある。陸上植物では有鞭毛の精子形成時に

のみ，精子の鞭毛数に応じた数が一過的に出現し，栄養組織の細胞分裂に関与することはない。

扁形動物などでも繊毛の形成時のみ中心小体が出現する例がある (Azimzadeh et al. 2012)。脊椎動

物でも，実験的に細胞質中の中心小体の除去や破壊を行うと，既存の中心小体の存在に依存せず，

新たに中心小体が形成される。多細胞動物では，多数の繊毛をもつ細胞が分化する際に，多くの

中心小体が球状の電子密度の高い構造の内部で形成されることが観察されており，この構造は中

心体とは区別してデューテロソーム（deuterosome）とよばれている。一般に，デューテロソーム

は中心体と異なり，中心小体の複製を経ず新生的に形成されると考えられているが(Sorokin 1968; 

Zhao et al. 2013)，多数の中心小体が既存の１つの中心小体の複製に由来するという報告もある (Al 

Jord 2014)。 

 電子顕微鏡観察が発達する以前から，コケ・シダ・裸子植物の精母細胞の分裂極には星状体構

造が現れ，内部の強染色性の構造がのちに，鞭毛の基部に位置するようにみえることが観察され

ていた。この星状体構造は，細胞内に常時存在する動物細胞の中心体とは区別して「生毛体」

（blepharoplast）と呼ばれてきた（Webber 1901; Ikeno 1905; Lepper 1956; 湯浅 1969）。現在は電子

顕微鏡による観察から，生毛体の内部に，精細胞で形成される鞭毛の数に応じた数の中心小体が

存在することが分かっており，生毛体は中心体と相同の構造とみなされている (Mizukami et 

植物科学最前線 9:180 (2018)

BSJ-Review 9:180 (2018)



al.1966)。ただし，現在もシダ植物や裸子植物でみられる多数の中心小体を持った球状の微小管形

成中心は，中心体ではなく生毛体（ブレファロプラスト）とよばれることが多い（図 2D）。コケ

植物の精子形成時の球状の微小管形成中心は他の真核生物の中心体と同様に１対の中心小体のみ

生じるため，中心体とよばれることが多い（図 2B）。 

 以上のように，構造・機能の二重性のため「中心体」の定義は難しい面があり，動物細胞でも

中心体の存在様式には様々なものがある。Mazia (1984, 1987)のように，中心小体の有無ではなく，

中心体の微小管形成中心としての機能を重要視し，被子植物で典型的にみられる分散した紡錘体

極さえも「中心体」(flexible centrosome)と解釈する考え方もある。本稿では，陸上植物において，

内部に１対の中心小体をもつ構造を「中心体」とよぶこととする。１対以上の中心小体を持つ，

機能的に相同な構造は「生毛体」とよぶ。中心体，あるいは生毛体は陸上植物では，コケ植物，

シダ植物，裸子植物（イチョウ綱，ソテツ綱）に限って存在する。 

 
図 2. 緑色植物でみられる中心体やそれに類似した構造。A.直交する一対の中心小体を含む中心体（緑藻類）。B.直列二中心小体を含

む中心体（シャジクモ・コケ・ヒカゲノカズラ類）。C．中心小体を含まない極形成体（コケ植物タイ類）。D.多数の中心小体を含む生

毛体（シダ類・裸子植物）。 

 

３. 鞭毛とは何か 

 鞭毛（flagellum）については，原核生物と真核生物で類似の機能を持つ，全く異なるオルガネ

ラに対し，同じ名称が使われている。細菌類の鞭毛がフラジェリンタンパク質からなり，基部で

鞭毛自身が回転するのに対し，真核生物の鞭毛では微小管からなる鞭毛軸糸（axoneme）がそれを

連結するダイニンとの相互作用により屈曲する。真核生物では電子顕微鏡による観察技術が発達

する以前から，遊泳の駆動力や周囲への水流を作り出す，単独あるいは複数の突起構造について，

数，長さ，機能や動きの違いに基づいて，鞭毛（flagellum, pl. flagella）と繊毛（cilium, pl. cilia）と

いう用語が使い分けられてきた。flagellumと ciliumはそれぞれ語源が whips（鞭）と eyelashes（ま

つ毛）であり，数が少なく細胞に比して長い場合には「鞭毛」，多数存在し細胞に比して短い場

合には「繊毛」と使い分けることも多い。ただし，真核生物の鞭毛と繊毛について，電子顕微鏡

レベルでの断面の微細構造に両者の明確な区別点は認められない。動きの違いについても，鞭毛

運動と繊毛運動に大別されてきたが，実際には，生物ごとに独特な動きがあり，明確に分けるこ

とはできない。用語の混乱をさけるため，真核生物の鞭毛には繊毛とともに原核生物とは別の用

語(undulipodiumなど)をあてるべき(Margulis 1980など)との意見もある。また，真核生物の鞭毛・
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繊毛を区別せず「シリア」（cilium, cilia）と表記している例も多い。本稿では，Renzaglia & Garbary 

(2001)などに倣って，陸上植物の同様の構造は，多数ある場合でも「鞭毛」が多数化したものと解

釈し，すべて「鞭毛」（flagellum, pl. flagella）と表記する。 

 真核生物の鞭毛の断面を電子顕微鏡で観察すると，９本の２連微小管が２本の微小管を取り囲

んでいる特徴的な構造が観察できる（9+2構造）（図3右側）。このような微小管からなる軸糸構

造の本数や配向は幅広い生物群でよく保存されている。鞭毛の進化的起源として，スピロヘータ

様の共通生物が真核生物の祖先に共生したとの考え方（Sagan 1967）があるが，葉緑体・ミトコン

ドリアの共生起源説と比べて広く支持されているとはいえない。 

 
図3. 緑色植物の鞭毛基部の微小管の配行。基底小体側は９本の３連微小管（A管，B管，C管）が回転対称に配置している。鞭毛の移行

帯ではC管が消失し， 9本の２連微小管となり，中央に２本の微小管対が現れる。上列のa, b, c, は，ゼニゴケ精子の鞭毛基部で３領

域に対応する部位の横断切片を示す。移行帯では，特徴的な星型の構造が存在する。 

 

４. 陸上植物の中心小体・鞭毛を構成する微小管 

 陸上植物においても，中心小体・基底小体は９本の短い３連微小管からなり，鞭毛を構成する

微小管構造も，９本の２連微小管が２本の微小管を取り囲んでいる点で，他の真核生物とよく似

ている。鞭毛軸糸の中心の２本の微小管からはradial spokeが周囲の９本の２連微小管に伸びてお

り，２連微小管同士はネキシンで接続されている。２連微小管のA管からはダイニン腕が伸びて

おり，モーターヘッドドメインが隣の２連微小管のB管に隣接するように配置している。緑藻類

では１本の２連管を除いて，ダイニンには外腕と内腕が存在するが，ストレプト植物（車軸藻類

と陸上植物）ではすべての２連管で外腕を欠いている(Hyams & Campbell 1985)。鞭毛の最基部は，

中心小体に由来する部分であり，基底小体(basal body, kinetosome)と呼ばれ，鞭毛の駆動部とは 断

面の構造が異なっている（図3左側）。基底小体の近位側（proximal end）は中心小体と同様に，回

転対称に配置した９本の３連微小管（A管，B管，C管）からなる。しかし，鞭毛へ接続される遠

位側（distal end）の移行帯（接続領域）ではC管が消失し，9本の２連微小管がみられる。緑色植
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物ではツノゴケ類を除き，この移行帯に特徴的な星型の構造が存在する（図3中央部）。他の真核

生物の移行帯では，Y型リンカー（Y-links）とよばれる，２連微小管を鞭毛の原形質膜に結びつけ

る構造が特徴的に見られるが，陸上植物はこれを欠く(Barker et al.2014)。鞭毛の基部とその周辺の

構造は，鞭毛装置（flagellar apparatus）とよばれ，微小管やそれ以外の繊維状構造からなる，各分

類群に特徴的な構造がみられる。 

 

５. 緑色植物の細胞分裂装置，鞭毛装置の多様性 

 緑色植物の細胞分裂装置，鞭毛装置の比較研究は，細胞分裂や鞭毛装置に大きく２つのタイプ

があることを明らかにしてきた。緑藻類の多くが，核分裂時に核膜が崩壊せず，ファイコプラス

トによる求心的な細胞質分裂を行うのに対し，車軸藻類や陸上植物では，核分裂時に核膜が崩壊

し，フラグモプラストによる遠心的な細胞分裂を行う(Stewart et al.1973; Pickett-Heaps 1975)。鞭毛

装置については，緑藻類では２つの基底小体が交差・対向するような角度で配置し，鞭毛根とよ

ばれる構造が細胞質内にX字型に配置する例が多い(Mattox & Stewart 1984)。一方，車軸藻類と陸

上植物では，２本の基底小体が平行やそれに近い形に並び，その下に多数の微小管が帯状に並び，

さらにその下に３層の層状構造が積み重なっている(Carothers & Kreitner 1968; Kreitner & Carothers 

1976; Graham & McBride 1979)。これは多層構造体（Multilayered structure: MLS）とよばれる（図４

G）。車軸藻類と陸上植物のこれらの微細形態の類似性は両者を合わせたストレプト植物の単系

統性を支持する形質として知られている(Pickett-Heaps 1975)。MLSの最上層のスプラインが微小

管からなることを除けば，MLSを構成する要素についてはよくわかっていない。 

 藻類では鞭毛の表面に鱗片や小毛など分類群ごとに特徴的な修飾構造がみられるが，陸上植物

では知られていない。藻類を含めれば細胞分裂装置，鞭毛や鞭毛装置の多様性はさらに多岐に及

ぶが，本稿では主に，車軸藻類と陸上植物を合わせたストレプト植物の中心体と鞭毛について紹

介する。系統関係からはストレプト植物において，中心体と鞭毛の生活環からの完全な消失が，

接合藻類，球果類，被子植物の系統で独立に起きたことが示唆される（図 1）。車軸藻類，コケ植

物，シダ植物，裸子植物では，中心体の出現過程，鞭毛の数，配置などについて様々な例が知ら

れる(Garbary et al. 1993; Renzaglia et al. 2000; Renzaglia & Garbary 2001) 。以下，各分類群の精子形

成過程について微小管細胞骨格系を中心に紹介する。 

 

６-１. 車軸藻類 

 車軸藻類の精子や遊走子は後方に伸びた２鞭毛をもつ。細胞壁は持たないが，鞭毛を含めた細

胞膜表面に四角形の鱗片が認められることが多い (Duncan et al. 1997)。車軸藻類のうち単細胞〜

細胞塊のメソスティグマ（Mesostigma）やクロロキブス（Chlorokybus），多細胞であるが，どの

細胞からも遊走子を形成しうるクレブソルミディウム（klebsormidium）とコレオケーテ

（Coleochaete）は，多くの緑藻類と同様に，半保存的複製により維持される中心小体を持ってお

り，２つの中心小体が直角に並ぶように存在する様子が観察されている。このような中心体は紡

錘体形成の微小管形成中心としても働き，内部の中心小体は鞭毛の基底小体となる（Graham & 

Wedemayer 1984; Graham & Repavich 1989）。一方，シャジクモ目(Charales)では，栄養組織の紡錘

体極は被子植物と同様に幅の広い極をもった樽型で，そこに中心小体を持った中心体がみとめら

植物科学最前線 9:183 (2018)

BSJ-Review 9:183 (2018)



れない（Pickett-Heaps. 1967, 1968）。シャジクモ目の中心小体は，精子形成の直前に新生的に出現

すると考えられている（Pickett-Heaps. 1967）。車軸藻類の精子では２つの基底小体は有紋繊維で結

合しているが，緑藻類でみられるような，核と基底小体を結ぶような構造（リゾプラスト）は存

在しないとされる(Turner 1968; Vouilloud et al. 2005)。車軸藻類のクレブソルミディウムやコレオ

ケーテ目では遊走子や精子が球形や卵型の外形を持つが，シャジクモ目の精子は細長く螺旋状で

あり，鞭毛が後方に伸びるような基底小体の配置も陸上植物のものとよく似ている(Marchant et 

al.1973)。細長い外形で鞭毛が後方に伸びた精子は，シャジクモ目の生卵器や，コケ・シダ植物の

造卵器を通過するために必要な形態変化であったかもしれない。クラミドモナスでみられるよう

な障害物に衝突した際にみられる後退遊泳が欠如していることも，生卵器や造卵器の獲得と関連

があるかもしれない（Sakaushi et al. 2003）。クラミドモナスのダイニン外腕欠失変異体で，障害

物に当たった時の後退遊泳を欠くこと(Kamiya & Okamoto 1985)は，ストレプト植物の精子の軸糸

がダイニン外腕を欠くことが，陸上植物系列での精子の運動様式の変化と関わっている可能性を

示唆する。 

 

６-２. コケ植物 

 コケ植物では，中心体が精子形成の際，精母細胞中に一過的に出現し，紡錘体極の微小管形成

中心として機能する。中心体の内部には２つの中心小体が直列につながった直列二中心小体

（bicentrioles）という構造がみとめられる(Moser & Kreitner 1970)（図 4C,D）。同様の構造の中心

小体は，シャジクモ目の精母細胞でも観察される (Turner 1968)。タイ類では直列二中心小体は精

細胞中で２つに分離し，基底小体となり，そこから２本の鞭毛が形成される(Robbins 1984)。精細

胞が精子へと変態する過程で，細胞質の縮小，核の変形と凝集，精子特有の微小管構造（基底小

体，鞭毛，スプライン）の形成がおこる。完成した精子は，頭部の細胞質に１つのミトコンドリ

アがあり，多層構造体に接する基底小体から後方に向けて 2本の鞭毛が平行に伸びている。緑藻

類で見られる基底小体同士を結ぶ繊維状構造はないか痕跡的である。長い胴体部は凝集した核が

大部分を占めており，核に沿うようにスプラインとよばれる微小管が帯状に配向する(Kreitner 

1977a.b )（図 4H）。尾部の細胞質には１つの色素体と１つのミトコンドリアがある。 

筆者らが観察したコケ植物（ゼニゴケ）の精子形成過程・完成した精子の模式図を図５に示す。

精子形成過程，精子の形態は，コケ植物の３群（セン類・タイ類・ツノゴケ類）でよく似ている

が，分類群ごと，種ごとの形態の違いもみとめられる。ツノゴケ類の１種では，精細胞が形成さ

れる二回前の細胞分裂時に一対の直列二中心小体（４つの中心小体）が出現し，最終的に精細胞

には１つの直列二中心小体（２つの中心小体）が配分される(Vaughn & Renzaglia 1998)。中心小体

の数，出現の様式，タイミングなどには多様性がある可能性があり，さらなる研究が必要である

が，これまでの研究は，コケ植物の中心小体は例外なく直列二中心小体として出現し，その後の

細胞分裂周期を通じて複製されることがないことを示している。直列二中心小体が精細胞に１つ

ずつ配分されることは，コケ植物が２本の鞭毛をもつことと対応しているが，４本鞭毛をもつ種

類の報告（Shimamura et al. 1999,2015）もある。蘚類とタイ類では２つの基底小体は，前後にずれ

て平行に隣接して並ぶが，ツノゴケ類では，前後のずれはなく，互いに離れて配置する。ほとん

どのコケ植物で精子の核は緩やかに左螺旋を描いて伸長しているがツノゴケ類だけは例外に右螺 
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図 4.透過電子顕微鏡で観察したコケ植物の精子形成時にみられる微小管系。A: 精原細胞（ケゼニゴケ）。核近傍に極形成体（PO; 矢印）が存在

する。B: 極形成体の拡大像．電子密度の高い球状の領域から微小管（矢印）が伸びている。C: 精母細胞（ゼニゴケ）。直列二中心小体（BC; 矢

印）が出現する。D: 直列二中心小体（BC）の拡大像 （ゼニゴケ）。E: 精細胞の基底小体（BB）。F: 基底小体（BB）の拡大像（ゼニゴケ）。直

列二中心小体は２つに分離し，基底小体となる。G: 多層構造体（MLS）（ゼニゴケ）。多数の微小管が一層に配列したスプライン (SPL)とそれを

裏打ちする層状構造からなり，頭部ミトコンドリア（AMT）と密着している。H. スプライン微小管(SPL)（ケゼニゴケ）。 
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旋 (dextral)である（Renzaglia & Duckett 1989)。胴体部のスプライン微小管は通常 10本から数 10

本であり，コケ植物の種ごとに違いがみられる(Renzaglia & Duckett 1987)。コマチゴケ属

(Haplomitrium)では，核の凝集の程度が低く，太い胴体部を持ちスプライン微小管は 100本以上存

在する，また頭部や尾部のミトコンドリアや葉緑体は複数個になっている。 

 
図 5. ゼニゴケ精子形成過程の模式図（赤:微小管，青:核，緑:中心体局在性タンパク質の分布）。精原組織では内部に中心小体をもた

ない極形成体が主要な微小管形成中心として機能する。精母細胞では中心小体（直列二中心小体）が出現し，直列二中心小体を含む中

心体が紡錘体極に位置する。精細胞では直列二中心小体は分離し，基底小体となる。中心体から伸びる微小管がスプラインを形成し，

基底小体からは鞭毛が伸びる。右端は完成した精子の模式図。MLS: 多層構造帯，BB: 基底小体，AM: 頭部ミトコンドリア，F: 鞭毛，

N: 核，S：スプライン微小管 PM: 尾部ミトコンドリア，P: 色素体，PC: 尾部細胞質，SG: デンプン粒 

 

 内部に中心小体を備えた構造は，精子形成期にしか出現しないが，コケ植物では中心体に類似

の形態や機能をもつ構造，他のオルガネラが中心体の代わりに紡錘体の微小管形成中心となる例

が知られている。タイ類では，紡錘体形成時に内部に中心小体をもたない球状の構造がみられ，

極形成体(polar organizer)とよばれる（図 2C; 図 4A, B）。極形成体は球状の紡錘体形成の起点とな

る構造である点で，中心体と似ているが内部に中心小体を持たない点が異なる。極形成体は，分

裂中期になると消失し，中期の紡錘体は種子植物でよく見られる様な，極が分散したものとなる

(Brown & Lemmon 1990)。最近，セン類のヒメツリガネゴケの茎葉体頂端細胞においても類似の構

造の存在が指摘されている（Kosetsu et al. 2017）。種子植物の細胞内には，数十から数百の葉緑体

がみとめられるが，コケ植物とシダ植物の一部（小葉類）では細胞内に大きな葉緑体を１つしか

もたない細胞（単色素体細胞）がみとめられることがある。単色素体性の細胞では，色素体と核

の分裂が協調的におこるのが特徴である。典型的な例では，まず核の分裂に先立って色素体の分

裂がおこり，色素体表面から伸びる微小管が紡錘体へと発達し，核の分裂を行う(Shimamura 2012)。

色素体が紡錘体の極となる代表例としてよく知られているのが四極微小管系（quadripolar 

microtubule system: QMS）と呼ばれる構造で，コケ植物の減数分裂（胞子形成）時にみられる。四

極微小管系は，減数分裂前期に核の分裂に先立ち，色素体が分裂して４つに分かれる過程で形成

される。色素体表面から前期の核を取り囲むように微小管が伸びており，紡錘体の極性決定，細

胞分裂面挿入位置の決定の双方に関与していると考えられている（Brown & Lemmon 1997; Brown 

et al. 2010）。単色素体性の細胞で色素体の表面が紡錘体の形成中心としてはたらくことは，１つ

しかない色素体を娘細胞に確実に配分する機能を有していると考えられる。単色素体性細胞の分

裂様式は，初期の陸上植物において，栄養組織から中心体を失う代わりに新たに獲得した紡錘体 
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形成システムであったかもしれない（Shimamura et al. 2004）。 

 

６-３.シダ植物 

 シダ植物の精子の形態は，コケ植物と比べ多様であり，特に鞭毛・繊毛の数については分類群

ごとに大きな違いがある。イワヒバ属（Selaginella）やヒカゲノカズラ属(Lycopodium)を含むヒカ

ゲノカズラ類では精子は，コケ植物と同様，鞭毛を２本もっている。これらを含む小葉類 

（Lycophyta）では，鞭毛の数が少ないのが特徴だが，ミズニラ属(Isoetes)では 11本，ヨウラクヒ

バ属（Phylloglossum）で 20本の鞭毛が観察されている（湯浅 1969; Renzaglia & Garbary 2001）。

他のシダの鞭毛の数は，マツバラン属（Psilotum），ハナワラビ属（Botrychium），リュウビンタ

イ属（Angiopteris）などで数十本，トクサ属（Equisetum）で 50〜100本近く，その他の薄囊シダ

で 100本近くかそれ以上など多様性がある（湯浅 1969; Renzaglia & Garbary 2001）。 

 イワヒバ属やヒカゲノカズラ属では，コケ植物と同様，直列二中心小体を含む中心体が de novo

に出現し，精母細胞中で中心体として振る舞う。小葉類 （Lycophyta）は，栄養組織や胞子形成時

の細胞分裂で，色素体の表面が紡錘体の形成中心としてはたらく単色素体性の細胞分裂が見られ

ることがある点も，コケ植物とよく似ている(Brown & Lemmon 1982)。 

 薄囊シダ類では，精母細胞で出現する球状の微小管形成中心（生毛体）内部に多数の中心小体

が出現する。個々の中心小体は生毛体中で新生的に出現するとされる(Hepler 1976)。中心小体の形

成の過程については，まず中心のハブ構造が出来，その周囲にA管，B管，C管が順に形成され

ることが電子顕微鏡像から,示唆されているが，詳細は不明である（Renzaglia et al. 2017）。小葉類

で例外的に生毛体を形成するヨウラクヒバ属（Phylloglossum）の生毛体中では，複数の中心小体

が枝分かれした構造が観察されており，中心小体形成の過程には多様性があることが示唆されて

いる(Renzaglia & Maden 2000)。精子への変態過程で球状の生毛体は崩壊し，スプライン微小管の

伸長，MLSの構築に従い，内部の中心小体は，鞭毛装置上に配置されていく。この間に，個々の

中心小体は両方向に伸長しながら基底小体へ変化する。細胞質側（proximal end）では，中央のハ

ブ構造が伸長し，周囲に３連微小管が付加される。鞭毛が成長する遠位側には星状構造が作られ，

鞭毛への移行帯となる。スプライン微小管の伸長に従い，核がそれに沿うように伸長，凝集する。 

 

６-４. 種子植物 

 現生の裸子植物の一部（イチョウやソテツ類）においても, 花粉管内で鞭毛を持つ精子が形成

される(Hirase 1896; Ikeno 1896)。コケ植物では造精器内部に多数の精子が形成されるが，裸子植物

では１つの花粉管の内部に形成される精子は通常２個である。ミクロキカス属（Microcycas）では

例外的に最大16個の精子が形成される(Norstog 1990)。裸子植物の精子形成過程では，核の凝集や

細胞質の退化があまりおこらず，精子は楕円球の外形で，直径が50〜500μmに達し，数百から数

万本の鞭毛が，細胞の端部のMLSに沿って数回転の螺旋状に配置する(Gifford & Lin 1975; Norstog 

& Nicholls 1997; Norstog et al. 2004)。ペルム紀（2.9.〜2.5億年前）に生育していた裸子植物の一群

（シダ種子植物）の１つである，グロッソプテリス類の１種（Glossopteris homevalensis）の化石か

らも花粉管内に同様の外形の精子が発見されている（Nishida et al. 2003, 2004）。現生の他の裸子

植物群である球果類，グネツム類などでは，中心体や生毛体はみられず，花粉管内に形成される 
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精子にも鞭毛はみられない。 

 裸子植物の生毛体は，精母細胞中に出現し，紡錘体形成過程で２つに分離し，紡錘体の極に位

置する(Gifford & Larson 1980)。生毛体の表面に中心小体が密集するように配置するのが特徴的で

ある。イチョウの生毛体は，直径 3.5〜4.5μmであるのに対し，ソテツ類のザミア科では生毛体は

直径 25-30μmに達する。精子への変態過程で生毛体が崩壊し，MLSが形成されその上に鞭毛が配

置されていく。電子顕微鏡の観察では，生毛体の内部は一様ではなく，電子線密度の高い領域と

低い領域があることが観察されている。後者が，鞭毛基部装置形成のためのMTOCとなると解釈

されている(Norstog et al. 2004)。 

 被子植物では，精子形成過程で中心体や生毛体，鞭毛などは存在せず，精細胞は伸長する花粉

管内部の原形質中を移動して卵細胞に達する(Southworth & Cresti 1997)。２つ形成される精細胞の

１つからは花粉管核に向けて細胞質が線状に伸長しており，その内部には微小管の伸長が認めら

れる(McCue et al. 2011)。この構造は鞭毛の進化的名残の可能性があり，注目される。 

 

７. 新しい研究アプローチ 

 中心体と鞭毛装置ではそれぞれ，ゲノム情報や様々なオミクスデータの蓄積により，数百種類

におよぶタンパク質について，真核生物の中心体・鞭毛装置の形態や機能の保存性と多様性に対

応する情報が得られつつある。(van Dam et al. 2013; Dos Santos et al. 2013. Dean et al. 2016; Nevers et 

al. 2017; Sanchez & Feldman 2017) 。陸上植物についても，様々なオミクスデータに基づいた情報

の蓄積が，進化過程でおきた中心体・鞭毛構造の特殊化や消失について重要な情報を提供しつつ

ある。被子植物のゲノムからは，鞭毛軸糸ダイニン，radial spoke，central pairなどの鞭毛構成要素

となるタンパク質の遺伝子が完全に欠落していることがわかっている。しかし幾つかの鞭毛タン

パク質は保存されており，花粉での発現が示唆されている（Hodges et al. 2011）。陸上植物におけ

る，中心体や鞭毛装置の構造，機能の特殊化，消失などのイベントについては，コケ植物を含め

た比較研究が欠かせないと考えられる。 

 ゼニゴケのゲノム情報および造精器トランスクリプトームから, 中心体, 基底小体, 鞭毛軸糸, 

ラディアル・スポーク, 中心対装置, 鞭毛内輸送系などの構成タンパク質遺伝子を抽出する作業

や発現解析が進められている（Higo et al. 2016）。チューブリンに関しては， 微小管を形成する

α-チューブリンと β-チューブリン遺伝子がそれぞれ７個と５個知られている。このうちのいくつ

かは，造精器特異的に発現しており，精子形成過程や精子に特異的な微小管系の構築と関連があ

ると示唆される（Buschmann et al. 2016; 荒木崇博士私信）。微小管形成中心を構成するチューブ

リンについては，γ-チューブリンが一個，それ以外に，δ(delta)チューブリンが一個，ε（epsilon）

チューブリン遺伝子一個がゲノム中に見つかっている。ζ(zeta)チューブリンはゼニゴケゲノム中

に存在しないようである。δ(delta)， ε（epsilon），ζ(zeta)チューブリンは， ZEDモジュールと呼

ばれ，中心小体に局在することが知られており，中心体を有する生物ではよく保存的されている

が，真核生物の系統ごとに存在の組みあわせが異なっている(Turk et al. 2015 )。緑色植物では，ク

ラミドモナスでは３つとも存在するが，被子植物では全てを欠いている。Findeisen et al. (2014)で

は，Streptophytes の進化過程でまず，δチューブリンが失われ，種子植物ではさらに εチューブリ

ンが失われたという進化過程が提起されているが，コケ，シダ植物のゲノム中での精査が必要で
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ある。既知のコケ，シダ植物のゲノムでは，ZEDモジュールのうち，ζ-チューブリンのみを欠い

ていることが分かっている。ζ-チューブリンの欠失が，精子形成時のみにしか出現しないという，

陸上植物の中心小体の特異な振る舞いを反映している可能性があり，注目される。 

 

８. まとめと今後の展望 

 緑色植物では，長年，緑藻類クラミドモナスが植物の中心体・鞭毛研究のモデル生物の位置に

ある（Pazour et al. 2005; Merchant 2007; Witman 2008）。クラミドモナスのような中心体と鞭毛が

密接に結びついたシステムから，被子植物でみられる中心体や鞭毛をもたないシステムの間には，

大きな形態的，機能的ギャップがあるが，コケ・シダなどの下等陸上植物の微小管形成システム

を調べることで，陸上植物でおきた中心体・鞭毛システムの特殊化・退化の過程について新たな

知見が得られる可能性がある（荒木 2012; Hodges et al. 2011）。陸上植物の多細胞組織から単細胞

の遊泳細胞が作られる精子形成過程は，微小管系をはじめとする大幅な細胞システムの作り替え

ともいえる。被子植物では花器官の形成に関わる転写因子であるMADS-box遺伝子群は，ヒメツ

リガネゴケにも存在し，その中には精子形成時に発現して，精子の鞭毛形成に必要な遺伝子を制

御する働きを持つものがあることが最近示された(Koshimizu et al. 2018)。モデル植物であるゼニゴ

ケやヒメツリガネゴケは精子形成過程でおこる遺伝子発現システムの切り替えやその進化を研究

する上で，今後，重要な情報を提供すると考えられる。 

 陸上植物の有鞭毛精子の研究は，長い間，精子の形態や鞭毛装置の構造の記述と，それを形態

形質として用いた系統解析が主流であり，実験的な研究はあまり進んでいない。車軸藻類やシダ

植物で微小管の重合・脱重合阻害剤などの影響を調べた研究からは，スプライン微小管は核の伸

長に重要な機能を持っていることが示されているが，その作用機序は不明である（Vaughn & 

Harper 1998）。鞭毛内部の微小管に沿う，微小管モータータンパクによる双方向的な輸送などに

ついても研究が進んでいない。精子形成時におけるチューブリンアイソフォームの使い分けや，

チロシン化，アセチル化などの修飾についても今後の研究の進展を期待したい。微小管以外につ

いての細胞骨格系についても情報が少ない。アクチンについては精細胞の変態過程で細胞質内に

多く存在し,精子変態期の核の周囲に局在することが分かっているが詳しい機能は不明である

(Marc & Gunning 1986)。精母細胞に現れる中心体や精子の鞭毛装置には，γ-チューブリンやセント

リンなど真核生物の中心体や鞭毛装置に普遍的に存在するタンパク質の幾つかが共通して存在す

ることが分かっている(Vaughn et al. 1993; Vaughn & Harper 1998; Vouilloud et al. 2005; Vaughn & 

Renzaglia 2006)。しかし，中心体や複雑な鞭毛装置それぞれに含まれるタンパク質について包括的

な情報は欠いている。シダ植物においては，界面活性剤とDNaseを用いて，MLSを単離し，MLS

に特有な機能未知のタンパク質が存在することが示されたことは今後の研究の足がかりとなる

(Sakaushi et al. 2003)。中心体，生毛体，鞭毛，MLSなどのオルガネラの単離技術と，オミクス研

究の進展が望まれる。 

 真核生物の多くで，中心体が細胞内の微小管の配向の制御や，分裂装置の配置や細胞分裂面の

決定に重要な役割を持っていることを考えれば，進化の過程で中心体を失うことには，大きな困

難があったと考えられる。コケ植物の極形成体や葉緑体表面の微小管形成中心は，恒常的な中心

体を失った陸上植物が過渡的に採用した紡錘体形成システムだったのかもしれない（Shimamura 

植物科学最前線 9:189 (2018)

BSJ-Review 9:189 (2018)



et al. 2004）。これらの構造は，中心小体（基底小体）の維持機能を失いながらも，紡錘体形成の

機能だけを残した，中心体の名残のような構造ではないだろうか。陸上植物の進化過程で，まず

栄養組織で中心体が失われたが，そのためには，中心体のような恒常的なMTOCではなく，既存

の微小管を足場にして微小管を形成するメカニズムの獲得が重要であったと考えられている 

(Murata et al. 2007; Hotta et al. 2012)。恒常的な中心体をもたない陸上植物で，分裂準備微小管帯の

形成とそこへのフラグモプラストの接続という，より厳密な細胞分裂面決定機構が獲得されたこ

とは，進化の過程でより高度な組織分化を可能にしたと考えられている（Mineyuki 1999）。表層

微小管系やフラグモプラスト微小管系では，既存の微小管に γ-チューブリン複合体が結合し，そ

こを足場にした微小管形成が典型的に観察されている（Murata et al. 2005, 2013）。このことは，

中心体を失ったことと，新たな微小管系を獲得したことが表裏一体の関係にあったことを示唆す

る。Mazia (1984,1987)は，彼が定義した必ずしも中心小体を必要としない「中心体」(flexible 

centrosome)が生物種ごと，組織，細胞ごとに多様な形態をとりうることを説明するために，微小

管形成の足場となる中心体周辺物質として，仮想の紐状の構造の存在を想定した。しかし，現在

まで実体としてそのような構造は見つかっていない。陸上植物における MTOC の多様性をもた

らした原因は，Mazia が考えた紐状の足場の存在ではなく，かつて中心体に存在していた γ-チュ

ーブリン複合体の存在様式が変化し，他のオルガネラや微小管自身とも会合可能になったからか

もしれない。 
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