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1. はじめに 

 植物は外界の環境変化を認識し、適切に応答することで生存を可能にしている。植物細胞

の伸長方向制御がその応答の一つである。光の当たらない場所で発芽した種子は、土の外に

葉を押し出し光を享受するため、その胚軸を早く長く成長させる。この細胞伸長は異方性の

細胞成長により引き起こされ、その領域の表皮細胞は 60時間で 19倍の長さにまで達する 

(Refrégier et al. 2004)。薬理学や遺伝学的解析により、素早く伸長する細胞では伸長軸に対し

垂直に並ぶ表層微小管が細胞伸長の方向性に重要であることが明らかとなっている。セルロ

ース合成酵素は表層微小管に沿ってセルロ

ース微繊維を細胞壁に沈着させる。これら

微繊維の配向により作り出される細胞壁構

成因子の方向性が細胞壁の異方性の主な原

因と考えられている。細胞が異方性成長を

示す際の機械的ストレスの変化、細胞骨格

の調整と細胞壁の異方性成長が、組織のか

たちを作り出すフィードバックループを作

り上げると考えられている (Hamant et al. 

2008)。細胞壁の異方性特性は時間的空間

的な環境の変化に対応するために制御され

ている。動的な表層微小管は重力や機械的

なストレス、光によってその配向を変化さ

せる(Hamant et al. 2008, Murata et al. 1997, 

Nick et al. 1990)(図 1)。 

 環境に応答した微小管の配向方向は微小管付随タンパク質 (MAPs) の活性の変化によって

調整されており、微小管の形成と切断といった微小管動態の制御機構が、近年報告され注目
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を集めている。 新規の微小管形成は植物表層微小管の側面に局在する微小管形成因子から

起こることが知られており、この形成機構によって既存の配向とは異なる角度を生み出すこ

とができる (Murata et al. 2005)。微小管の切断機構は新規に形成された微小管が形成部位か

ら切り離されるときに必要とされる (Nakamura et al. 2010)。そして、微小管を切り離すこと

で、微小管形成因子の再利用が可能となる。古い配向は微小管の伸長と短縮を繰り返すこと

で新調される (Ehrhardt 2008)。さらに、近年、微小管切断が既存の微小管配列を利用し、二

つ目の微小管形成機構として機能していることが明らかとなった (Lindeboom et al. 2013)。 

 本レビューでは、γチューブリン複合体からの新規微小管形成機構とカタニンによる切断

機構の最近の報告をまとめ 、これらの機構がいかに青色光により制御され表層微小管配向

を調節するかについて紹介する。 

 

2. 細胞表層での微小管形成と制御因子 

 微小管はα,βチューブリン二量体が両末端で重合・脱重合することにより伸長と短縮を

繰り返す極性を持った生体ポリマーである。ほとんどの真核生物において新しい微小管はγ

チューブリン複合体から形成される。γチューブリン複合体はγチューブリンと５つのγチ

ューブリンタンパク質 (gamma tubulin complex proteins; GCP) から構成される (Kollman et al. 

2011)。クライオ電子顕微鏡の結果から、酵母では、γチューブリン小複合体は二つのγチ

ューブリンと一つの GCP2と GCP3から構成され、in vitroでは 13個の微小管様の止めワッ

シャ構造を作る (Kollman et al. 2010)。この構造は、γチューブリン複合体が微小管の鋳型と

して機能することを示唆する。ヒトの GCP4結晶解析から、GCP4、GCP5、GCP6がそれぞ

れとそして GCP2、GCP3と相互作用することによってリング型を安定化させていることが

考えられている(Guillet et al. 2011)。シロイヌナズナから精製されたγチューブリン複合体は

γチューブリンと全ての GCPを含んでいる (Nakamura et al. 2010)。 

 高等植物は中心体のような微小管形成中心を持っていない。どのように新規微小管形成の

場所、時間、頻度を決定する機構が制御され、植物の様々な間期細胞表層の微小管構造が作

り出されるかは特に興味のあるところである。高等植物の間期細胞では、微小管は既存の微

小管から約 40度の角度を持って、もしくは既存の微小管に沿って平行に形成される (Chan 

et al. 2009, Murata et al. 2005)。シロイヌナズナでは、γチューブリン複合体動態の可視化に

よって表層微小管形成のモデルが提唱されている (図 2A)。γチューブリン複合体は細胞表

層の既存の微小管上に運ばれ、そこで活性化される。活性化されたγチューブリン複合体は

即座に 40度か 0度の角度を持って新しい微小管を形成する。ほとんど全ての微小管形成は

既存の微小管を足場にして起こる。このことは微小管形成角度の制御に加え、既存の微小管

配向が新しく形成される微小管の場所と角度を決定する重要な因子であると考えられる

(Nakamura et al. 2010)。 

 シロイヌナズナ GCPタンパク質の分子遺伝学的解析から、微小管の枝分かれの角度は、

γチューブリン複合体により決定されているようであった。spiral3変異株はシロイヌナズ

ナ GCP2のアミノ酸置換を引き起こす一塩基置換の変異を持っており、この変異により

GCP2と GCP3の相互作用が弱まっていることが示唆された。spiral3変異株の子葉と胚軸の
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表皮細胞では、微小管の形成角度が 40度より大きくなり、表層微小管の配向が野生株に比

べてより整列し、細胞が右巻きにねじれるように 伸長していた (Nakamura & Hashimoto 

2009)。GCP4ノックダウン株では、新規の微小管は 40度に比べ狭い角度で形成され、子葉

の表層微小管はより整列した配向を示していた(Kong et al. 2010)。これらのデータから微小

管形成の角度はγチューブリン複合体の正確な構造と構成によって制御されており、その角

度が微小管の配向形成に重要であることが示唆される。 

 γチューブリン複合体が微小管を形成する細胞内の配置パターンは、γチューブリン複合

体の活性と関連する標的因子により決定されると考えられる。真核生物では neural precursor 

cell expressed developmentally down-regulated gene-1 (NEDD1)がγチューブリン複合体と共沈

することが報告されており、NEDD1非存在下ではγチューブリン複合体は形成されるが、

有糸分裂時の微小管形成部位への輸送に不具合があった。このことから NEDD1はγチュー

ブリン複合体の微小管形成部位への標的因子と考えられる(Lüders et al. 2006)。シロイヌナズ

ナ NEDD1はγチューブリン複合体との共沈実験から、γチューブリン複合体に緩く結合し

ている、もしくは微小管形成複合体に部分的に存在していることが示唆された (Nakamura et 

al. 2010)。nedd1ヌル変異株では配偶体致死となり、NEDD1は紡錘体形成や細胞分裂に必須

であった (Zeng et al. 2009)。ノックダウン解析から、NEDD1は間期微小管構造においてγチ

ューブリン複合体を表層微小管上の形成部位に配置する為に機能していることが明らかとな

った (Walia et al. 2014)。面白いことに、NEDD1ノックダウン細胞では 40度の角度を持った

微小管形成の割合が減少していた。このことからも 微小管形成複合体の正確な配置や形態

が、適切な微小管形成に重要であることが示唆された。γチューブリン複合体の標的因子と

考えられる Augmin複合体の構成因子 AUGMIN6ノックダウン変異株においても同様に 40

度の角度を持った微小管形成の割合が減少することが確認されている (Liu et al. 2014)。 

 遺伝学的解析から、40度の角度を持った微小管形成と平行な 0度の微小管形成はシグナ

ル伝達によって制御されていることが示唆されている。シロイヌナズナ type 2A protein 

phosphatases (PP2A) の B’’サブユニット、TONNEAU2/FASSのノックダウン解析から、葉の

表皮細胞では枝分かれ様の微小管形成に対し平行な微小管形成の割合が 0.62から 6.0にまで

増加していた (Kirik et al. 2012)。この結果はフォスファターゼ活性が角度を持った微小管形

成の割合を増加させる為に必要とされることを示唆する。青色光受容体であるフォトトロピ

ンの欠損変異体では、平行な微小管形成の割合が野生株に比べ顕著に増加していた 

(Lindeboom et al. 2013)。フォトトロピンによるシグナルは角度を持った微小管形成を誘導す

るようである。フォトトロピンからのシグナルは PP2Aフォスファターゼシグナルと協働し

角度を持った微小管形成を制御しているのかもしれない。 

 酵母２ハイブリッドの研究から、微小管形成関連因子として GCP3-interacting protein 1 

(GIP1)が高等植物で単離された (Janski et al. 2008)。GIP1は脊椎動物のMOZART1としても

知られている。シロイヌナズナにおいて GIP1はγチューブリン複合体と相互作用し共沈さ

れ、動態解析から微小管が形成される複合体に選択的に局在しているようであった 

(Nakamura et al. 2012)。LS-MS/MS解析から GIP1複合体にはγチューブリンと 5つ全ての
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GCPが存在していることが確かめられたが NEDD1は確認されなかった。構成因子の会合状

況によってγチューブリン複合体が制御されていることを示唆している。 

 

3. 植物細胞表層での微小管切断と制御因子 

 γチューブリン複合体から形成された新しい微小管は、カタニンタンパク質の活性によっ

て切断され、γチューブリン複合体から遊離する。カタニンは切断活性を持つ p60サブユニ

ット、および切断部位や活性を制御する p80サブユニットで構成される。p60サブユニット

は ATP依存的に６量体を形成し、p60サブユニットのみで微小管側に結合し微小管を切断

する (Hartman et al. 1998)。様々な遺伝学的スクリーニングによりシロイヌナズナの p60が単

離同定され、微小管の組織化、異方性の細胞伸長や細胞壁構造において重要な役割を担って

いることが報告されている (Bichet et al. 2001, Burk & Ye 2002, Uyttewaal et al. 2012)。in vitro

解析によりシロイヌナズナ p60も微小管切断活性を持つことが知られている (Stoppin-Mellet 

et al. 2002)。また、蛍光タンパク質を用いたライブセルイメージングにより、微小管切断部

位にシロイヌナズナ p60および p80サブユニットが局在することが明らかになっている 

(Lindeboom et al. 2013, Nakamura et al. 2010, Zhang et al. 2013)。 

 微小管の切断は、γチューブリン複合体から形成された新しい微小管の基部だけでなく、 

微小管が交差した部位でも起こる (図 2B)。カタニンがこれら別々の部位に特異的に局在す

る分子機構は未だ謎が多い。局在制御機構については、in vitro解析などから３つ考えられ

ている。一つは、チューブリンの翻訳後修飾がカタニンの集まる目印になっているかもしれ

ない。カタニンの微小管切断活性はチューブリンの C末の修飾に依存している (McNally & 

Vale 1993, Sharma et al. 2007)。

チューブリンの翻訳後修飾には、

リン酸化、チロシン化、脱チロ

シン化、アセチル化、ポリグル

タミル化が報告されており、植

物の微小管配向に重要である翻

訳後修飾や環境によって制御さ

れている翻訳後修飾も報告され

ている (Cai 2010, Fujita et al. 

2013)。二つ目は、カタニン

p60が微小管の傷や構造的な欠

損を認識しているかもしれない。

事実、in vitroでカタニン p60

が微小管側壁の傷に高い親和性

を示しており (Díaz-Valencia et 

al. 2011)、また、in vitroと動物

細胞での微小管が交差する部位

に損傷を受けることが報告され
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ている (de Forges et al. 2016)。植物の表層微小管は細胞膜にアンカーされており (Ledbetter 

1963)、二本の微小管が交差する際、少なくとも１本の微小管は湾曲すると考えられる (図

2C)。この湾曲によって生じる微小管の構造的変化をカタニンが認識しているのかもしれな

い。 

 最後に、微小管切断部位への局在制御ステップとして、カタニンの複合体形成制御が考え

られる。p60サブユニットは微小管結合能をもつが、p60サブユニットのみでは微小管の束

化はみられない。ところが、微小管結合能をもたない p80サブユニットと、p60サブユニッ

トが共存すると、切断活性がない状況では微小管は束化を促進される。また、複合体形成時

に、交差部位での切断活性が高かった (McNally et al. 2014)。シロイヌナズナには、p80サブ

ユニットをコードする遺伝子が 4つ存在し、これら 4つの遺伝子の機能欠失変異株では、微

小管交差部位や形成部位への p60の局在が見られなかった (Wang et al. 2017)。p60/p80複合

体形成による微小管切断制御機構が生物種で広く保存されていることが考えられる。今後は、

p80を含めたカタニン複合体が表層微小管において、このうちの一つもしくは複数を用いて

局在を制御されているのか、詳細な動態解析と in vitro解析により明らかにしていく必要が

ある。 

 植物の表層微小管では、多くの交差部位が観察されるが、すべての交差部位で切断が観察

されるわけではない。近年、シロイヌナズナの Augmin複合体が微小管交差部位に局在する

ことにより、微小管交差部位での微小管切断を負に制御することが報告されている (Wang et 

al. 2018)。Augmin複合体の交差部位への局在が、カタニンの交差部位へのリクルートを阻

害しているのか、あるいは、カタニンの切断活性を抑制するのか、今後の解析が期待される。

一方、微小管結合タンパク質である SPIRAL2は、微小管のマイナス端に局在し脱重合を抑

制する。その結果、切断場所としての交差部位の維持に寄与していることが報告されている

(Nakamura et al. 2018)。このように、微小管の交差部位のカタニンによる切断は、様々な微

小管結合タンパク質の機能により直接的間接的に制御されている。 

 

4. 青色光に応答した微小管配向変化 

 これまでイメージング技術に遺伝学を組み合わせることで青色光による微小管配向変化の

分子機構の詳細が明らかになってきた (Lindeboom et al. 2013)。青色光により引き起こされる

微小管配向変化では、青色光受容体フォトロトピンを介して微小管形成機構と微小管切断機

構が巧く調整されている。青色光を受け取ったあと主に二つのステップを経る。一つ目は、

横方向に並んだ既存の微小管の側面に結合したγチューブリン複合体からおよそ 40度の角

度を持った新規の微小管が形成され、縦方向になり得る微小管を産出する。新規に形成され

た角度を持った微小管は既存の横方向の微小管と交差部位を作り出し、形成部位からはカタ

ニンにより切り離される。二つ目は、微小管の交差は角度を持った微小管形成によって促進

され、その交差部位で微小管はカタニンの活性によって切断される。切断により新規に形成

されたプラス端は伸長しさらに交差部位を生み出し切断される機会を増やす。この機構は連

続的に縦方向の微小管を増幅する機能として働き、効果的に横から縦への 90度、微小管配

向を変化させる (図 3A)。カタニン変異体を用いた解析から、この微小管配向変化が光屈性
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において重要であることが示唆された (図 3B)。近年、植物ホルモンや暗闇による表層微小

管の配向変化が報告されている。これらの反応は青色光が数分で引き起こすのに対し数時間

かかり、青色光に応答した配向変化機構とは異なると考えられる(Sambade et al. 2012, 

Vineyard et al. 2013)。しかしながら、これらの配向変化においても微小管形成と切断の制御

が重要な役割を担っているのかもしれない。 

 

5. おわりに 

 微小管形成と微小管切断の分子メカニズムに注目し、最近の微小管配向変化の研究につい

てまとめてきた。私たちの理解は明らかに進んできているが、しかしながら、微小管の配向

変化制御が組織間で共通か、刺激に応じて異なる分子メカニズムを用いるのか、多くの重要

な問題が未だ残されたままである。例えば、植物ホルモンの添加や機械的刺激により微小管

配向変化が引き起こされることが知られている (Shibaoka 1994)。これらの微小管配向変化を

可能にする詳細な分子メカニズムは未だ明らかとなっていない。また、微小管の配向変化が

胚軸の伸長阻害ではなく光屈性反応に寄与していることが明らかとなった。微小管の配向変

化がどのように起こり、屈性にいかに寄与しているかはこれからの課題である。 

 表層微小管は細胞膜内側に裏打ちされるように局在している。しかしながら、その実態は

未だ未解明である (Giddings & Staehelin 1988, Wasteneys & Ambrose 2009)。γチューブリン複

合体による微小管形成やカタニンによる切断により形成された新規の微小管プラス端は直ち
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に細胞膜に架橋されると考えられるが、微小管と細胞膜の相互作用の詳細は未だ示されてい

ない。微小管がどのように振る舞い細胞内構造体と相互作用するかは微小管プラス端集積因

子 (microtubule plus-end-tracking proteins; +TIPs)に依るところが大きい。微小管形成や切断に

より産出されるプラス端にこれら+TIPsがどのように働いているかを解明することが微小管

配向変化を理解する上で今後重要となる。 

 微小管形成や微小管切断に関わると示唆されている新規微小管付随タンパク質もいくつか

報告されてきている。近年、微小管マイナス端の紡錘体への固定に関わる分裂酵母 mitotic 

spindle disanchored 1 (MSD1) ホモログがシロイヌナズナ微小管付随タンパク質として単離さ

れ、表層微小管に局在することが示された (Hamada et al. 2013) 。このMSD1も環境に応答

した微小管配向変化制御に関わる可能性がある。これら新規の制御因子と考えられるタンパ

ク質や既知の+TIPsの時間空間的な制御機構を理解するためには、定量的なライブセルイメ

ージング法とコンピュータシミュレーションの組み合わせが必要となる。また、in vitroの

解析系や in vivoにおいて時間的空間的にタンパク質を不活性化できるような新規技術の開

発が期待される。 
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