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植物生理学では「植物がどのように成長しながら刻々と変化する環境変化に応答し,その

「かたち」を変え,次世代へと命を繋いでいるのか」その営みを解き明かすことを目的とし

ている。現在,植物生理学は深化が進み, 詳細な分子メカニズムが明らかになっているが,そ

の一方, 研究分野の細分化も進んでおり, 実際に研究を行なっている若手研究者にとって全

体像の把握が難しくなっている。そのため植物の営みの全体像を理解するためには,植物生

理学の各分野の研究者が交流を深め,相互理解に基づく横断的な研究展開をおこなう必要が

ある。 

そこで私達, 細胞骨格分野の研究者は各分野の研究者との交流や相互理解を深めるため,

様々なシンポジウム等を企画してきた。2017年の日本植物学会第 81回大会では, 発生分野

と細胞骨格分野の融合と発展を目指し, ６名の演者によるシンポジウム「植物の柔軟な発生

を支える細胞骨格ダイナミクス」を開催した。細胞骨格は細胞分裂や伸長方向の制御に直接

的に関わる構造物であり, その構築・制御ダイナミクスは柔軟な形態形成を行う植物の発生

に必須である。シンポジウムでは個体レベルでの柔軟な形態形成（塚谷・嶋村）, 最先端イ

メージングで明らかにされた詳細な細胞骨格動態（村田・木全）, 環境変化に応答した細胞

骨格動態とその分子メカニズム（中村・濱田）についての講演が行われ, 発生分野と細胞骨

格分野の交流が図られた。 

今回の BSJ-Reviewでは,細胞骨格を専門としない植物生理学の他分野の若手研究者・学生

に細胞骨格分野との繋がりを感じてもらうため, シンポジウム演者を中心に７本の総説を執

筆して頂いた。その中でも植物細胞の「かたち」を決めるためにセルロース合成酵素のレー

ルとして働く表層微小管については,それぞれの研究者の異なる視点からの総説が集まって

いる。具体的な内容として「表層微小管の自己組織化」に関する総説（村田 BSJ-Review 
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2018 9C2: 111-119）,「青色光に応答した表層微小管ダイナミクス」に関する総説（中村＆八

木 BSJ-Review 2018 9C3: 120-129）,「表層微小管の制御に関わる NIMA関連キナーゼ」に関

する総説（本瀬,高谷＆高橋 BSJ-Review 2018 9C4: 130-147）,「二次壁形成における表層微

小管ダイナミクス」に関する総説（佐々木＆小田 BSJ-Review 2018 9C5: 148-154）,「表層微

小管とオルガネラ相互作用について」に関する総説（濱田 BSJ-Review 2018 9C6: 155-168）

が寄稿された。また染色体の分配に働く植物の紡錘体（スピンドル）の「スピンドルチェッ

クポイント」に関する総説（小牧＆橋本 BSJ-Review 2018 9C7: 169-177）と,被子植物では失

われた「陸上植物における中心体と鞭毛」についての総説も寄稿された（嶋村 BSJ-Review 

2018 9C8: 178-196）。 

動物分野と比較すると,植物生理学では細胞レベルの研究はあまり進んでいないが,本総説

集をきっかけに,細胞骨格が関わる細胞レベルの時空間制御の重要性と各分野との繋がりを

再認識して頂ければ幸いである。 
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１ はじめに 
生物の構㐀がどのようにして形作られるかは，生物学の大きな問いの一つである。微

小管の重合と自己組織化は，生物由来のタンパク質が無細胞系で構㐀を作ることから，

しばしば注目される。溶液中の微小管が相互作用し空間の制約に依存して構㐀を作る現

象が示されている（Nedelec et al. 1997）。このような自己組織化は実際の細胞でも起こる
のだろうか？ 植物細胞の微小管は細胞膜に沿って並び表層微小管列を形作る。本稿は

表層微小管の配列機構を微小管相互作用による自己組織化の観点から概説し，細胞内で

の微小管の組織化過程を評価するために著者らが行っている３D タイムラプス観察の
試みについて紹介する。 
 

２ 表層微小管列とは 
間期の植物細胞では，細胞膜に沿って微

小管が局在する（Ledbetter & Porter 1963）。
電子顕微鏡観察により，細胞膜と微小管の

間を繋ぐ架橋が示されているため

（Hardham & Gunning 1978），微小管は膜近
傍に係留されていると考えられている。こ

の微小管（表層微小管）は互いに平行に並

ぶ。細胞膜に沿って並んだ微小管の集団を

表層微小管列（cortical array）と呼ぶ（図１）。
細胞膜上のセルロース合成酵素は表層微

小管に沿って動くため（ Paredez et al. 
2006），表層微小管列の並び方向は細胞壁

 
図１ タバコ培養細胞の表層微小管

列。微小管は YFP チューブリン
(Yasuhara & Oe 2011)で標識した。スケー
ルバーは 10 Pm。 
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セルロース微繊維の並び方向を介して植物の形に大きく影響する。 
植物器官における表層微小管列の並び方向は器官の形や伸長方向と相関がある。一般

に，伸長中の茎では茎の伸長方向と直角に並んだ表層微小管列が見られる（Shibaoka 
1994）。伸長方向と直角に向いた微小管は，細胞壁中に伸長方向に直角なセルロース微
繊維を沈着させ，伸長方向に伸展しやすい細胞壁を作る。これにより，茎は細長く伸長

できると考えられる。 
 

３ 微小管のダイナミクス：微小管は末端のチューブリン付加や解離により伸

長，短縮する 
 微小管はどのようにして配列して表層微小管列を作るのだろうか。その理解のために

は，細胞膜上の微小管ダイナミクスを理解する必要がある。微小管は細胞膜に沿って伸

長，短縮を繰り返す（Shaw et al. 2003）。微小管にはプラス端とマイナス端があり，伸長
と短縮を繰り返すのは主にプラス端である。マイナス端は安定化されているか，徐々に

短縮する。微小管の伸長や短縮は，チューブリン（αβチューブリンへテロダイマー）が
微小管末端に結合や解離をすることによって起こる。その制御機構の詳細は本総説集の

八木と中村により解説されているので参照してほしい（中村 & 八木 2018 BSJ-Review 
9C3: 120-129）。 
 微小管のダイナミクスで特筆すべき点は，伸長期と短縮期が確率的に切り替わること

である。１本の微小管の伸縮に着目すると，伸長を続けた微小管が突然短縮を開始する

現象が見られる。伸長期から短縮期に切り替わる現象をカタストロフ（catastrophe）と
呼ぶ。カタストロフは精製チューブリンを重合させた微小管でも起こる現象で，チュー

ブリンに結合した GTPが微小管内部で加水分解されることによって起こるが（Horio & 
Murata 2014），細胞内におけるカタストロフは様々な制御を受ける。 
 

４ 微小管の衝突による束化と脱重合：配列した繊維が生き残る仕組み 
 多数の微小管が細胞膜に沿って伸長や短縮を繰り返す状況を考えてみよう。微小管が

膜に係留されて存在する場合，細胞膜と微小管の距離はほぼ一定と考えられる。このた

め，細胞膜に沿って微小管が伸長すると，ある一定の確率で微小管の衝突が起きる。微

 

図２ 微小管の衝突による束化。スケールバーは 2 Pm。 
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小管が衝突したとき，何が起こるのだろうか？ 
 微小管が衝突したときの挙動は，微小管と微小管の衝突角度に依存することが示され

ている（Dixit & Cyr 2004）。微小管が互いに平行に近い角度で衝突した場合，伸長中の
微小管はその伸長方向を変えてもう１本の微小管に沿う。結果として，微小管の束化が

起こる（図２）。一方，微小管と微小管が直角に近い角度で衝突した場合，微小管を乗

り越えるものもあるが，微小管のカタストロフが誘導されて短縮に転じる（図３）。束

化とカタストロフの臨界角は約 40°である。 

 直角に衝突した微小管は短縮し，平行に近い角度で衝突した微小管は束化により向き

が揃うことから，表層微小管が伸長と

短縮を繰り返すと，時間経過に伴って

互いの向きが揃うことが予想される

（図４）。この予想が正しいことがコン

ピュータシミュレーションによって示

されている（Dixit & Cyr 2004）。表層微
小管列の形成は微小管の相互作用で説

明できることが明らかになった。 
 

５ 微小管並び方向が変化する機構 
上記の微小管相互作用によるメカニズムでは，ひとたび配列した表層微小管列の向き

は安定で，配列方向の変化は起こらないと考えられる。しかしながら，実際の細胞では

表層微小管列は内的要因（Chan et al. 2007），外的要因（Murata & Wada 1989; Nick et al. 
1990）によりその向きを変える。表層微小管列が配列変化を起こすためには，既存の微
小管と異なった向きの微小管が，束化やカタストロフにより向きが揃う頻度より多く供

給される必要がある。この微小管供給はどのようにして起こるのだろうか？ 
細胞表層の微小管はある一定の頻度で消滅し，それを補う量だけ供給される。表層微

小管の供給は，微小管重合核（γチューブリン複合体）が細胞表層に結合し，新しい微
小管を形成することによる。重合核の大部分は既存の表層微小管に結合し，既存の微小

管に対して斜め 40°か平行（0°）に伸長する微小管を生成する（Murata et al. 2005; 

 
図３ 微小管の衝突によるカタストロフ。スケールバーは 2 Pm。 

 

 
 

図４ 表層微小管が相互作用によって並ぶ

過程。 
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Nakamura et al. 2010）。斜め 40°の微小管形成が減るシロイヌナズナの突然変異体（ton2）

では，光照射によって誘導される微小管列の配向変化が阻害されることが示されている。

斜め微小管の供給により，微小管の配列変化は促進されると考えられる（Kirik et al. 
2012）。 
 微小管重合核による微小管形成以外の方法で，多数派の微小管と異なる向きの微小管

が供給されることが示されている。微小管が直角に衝突するとき，カタストロフが起き

ることは既に述べた。しかしながら，微小管を乗り越える微小管も存在する。Lindeboom 
らは，微小管を乗り越えた微小管が微小管切断タンパク質カタニンにより切断され，切

れた微小管がさらに伸長を続けることにより，微小管の数が増えることを示した

（Lindeboom et al. 2013b）。青色光照射による微小管配列変化が起こるとき，この機構が
活性化されて微小管配列変化が起こる。微小管切断タンパク質がどのような分子機構で

活性化されるかは今後の課題である。この現象の詳細は八木と中村により議論されてい

るので参照してほしい（中村 & 八木 2018 BSJ-Review 9C3: 120-129.）。 

  
６ 伸長軸に沿った微小管の並びは細胞隅の脱重合効果により説明できる 
 表層微小管列は植物器官の伸長方向に直角に配列することは既に述べた。微小管はど

のようにして器官の伸長軸に直角に並ぶのだろうか？ このメカニズムが明らかにな

れば，植物の器官がどのようにして細長く伸長するかを理解することができ，植物器官

の形作りの根本的な理解につながると考えられる。 
 細長い円筒形の細胞を仮定したシミュレーションでは，微小管が円筒の上下隅に衝突

したときにカタストロフが起こることを仮定すると，実際の細胞と同様に微小管列が細

胞の長軸方向に直角に向く（Allard et al. 2010; Eren et al. 2010）（図５）。微小管が細胞の
隅に衝突する時にカタストロフが誘導される現象は実際の細胞でも観察されている。シ

ロイヌナズナの葉や根の表皮細胞にお

いては，細胞分裂によって生じた新し

い細胞壁と既存の細胞壁が直角に近い

角度で接する場合，微小管が接続部に

衝突するとカタストロフを生じる

（Ambrose et al. 2011）。著者らは，六面
体の細胞を仮定したシミュレーション

を行い，特定の細胞隅のみが微小管を

通過させる条件では微小管が通過でき

る隅を通って微小管が並ぶことを示し

た。これらの結果から，著者らは，細

胞分裂によって生じた新しい細胞壁が

カタストロフを誘導することにより微小管は新しい細胞壁に平行に並ぶ仮説を提唱し

 
図５ 細胞の隅部が微小管列の向きにおよ

ぼす影響。カタストロフを誘導する隅部を

青で示す。 
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ている。 
 さらに Ambroseらは，細胞隅に微小管結合タンパク質 CLASPが局在することを示し，
clasp 突然変異体の解析から CLASP が細胞隅部の微小管通過を制御することを提唱し
ている（Ambrose et al. 2011）。しかしながら，clasp変異体は微小管と細胞膜の係留の阻

害など，微小管レベルで様々な表現型を示すため（Ambrose & Wasteneys 2008），微小管
配列における役割は更なる検討が必要と思われる。 

  
７ 3次元的な細胞の微小管並びを理解することが試みられている 

 これまでに紹介したシミュレーションの結果は，２次元の平面，円筒状の細胞，六面

体の細胞を仮定したものなど，単純な細胞の形を仮定したものだった。しかし，実際の

細胞はより複雑な形状をしている。また，細胞の異なる面が異なる性質を持つことも考

えられる。実際，シロイヌナズナの胚軸の表皮細胞では，外側の細胞壁に接する面と内

側の細胞壁に接する面で微小管の向きが異なる（Crowell et al. 2011）。そのため，植物組
織中で複雑な形状を持つ細胞を理解するためのシミュレーションが必要と考えられる。 
 ごく最近になって，複雑な形状を持つ細胞のシミュレーションが報告された。さまざ

まな長さと曲率を持った細胞を仮定したシミュレーションによって，細胞の形状自体が

微小管配列の方向に影響することが示されている（Mirabet et al. 2018）。また，共焦点顕
微鏡で実測した細胞形状をもとにしたシミュレーションも行われている（Chakrabortty 
et al. 2018）。この場合，細胞縁のカタストロフ誘導に加え，異なる面の安定性の違いを
仮定に加えている。より複雑な形状をした葉の表皮の pavement cellの微小管配列の再現
も行われている（Chakrabortty et al. 2018）。 
 

８ ３Ｄタイムラプスによる微小管配列過程の実測の試み 
 微小管の配列機構のシミュレーションは着実に進歩を遂げている。しかしながら，細

胞内の微小管挙動は複雑であり，シミュレーションが実際の細胞の状況をどの程度反映

しているのか対応づけて評価することは難しい。たとえば，通常のシミュレーションで

は微小管の初期状態はランダムに設定するが，細胞分裂後や微小管脱重合後のリカバリ

ーで表層微小管列が形成されるときには，初期の微小管はランダムではないとの報告も

ある（Lindeboom et al. 2013a）。 
陸上植物の個体の場合，顕微鏡を用いたライブイメージングで微小管１本１本の伸長

が見えるのは表皮細胞の表面側の細胞膜に接した領域に限られる。３D（xyz）観察で微
小管動態を捉えることが必要なことが指摘されているが（Ambrose & Wasteneys 2012），
通常の共焦点顕微鏡では微小管１本１本を識別できる空間解像度で３D観察を行い，同
時に微小管の伸長と短縮を追跡できる時間解像度を得ることが困難である。 
 スピニングディスク共焦点顕微鏡は，通常のスキャン式共焦点顕微鏡に比べて高㏿に

画像取得できるのが特徴だが，厚みのある試料では焦点外の蛍光の漏れ込みが生じる。
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この弱点を克服する２光子スピニングディスク共焦点顕微鏡が開発されている

（Shimozawa et al. 2013）。著者らは広視野かつ高㏿の画像取得を得られるようにこの顕
微鏡を改良した（Otomo et al. 2015）。現在，この顕微鏡を用いて細胞分裂後の表層微小
管列形成過程を追跡中である（図６）。他にも，高㏿かつ高解像度で顕微鏡画像取得す

る顕微鏡の開発は盛んに行われている（Chen et al. 2014） 。新しい顕微鏡技術の開発に 
より，微小管動態の実測が可能になることが期待される。 
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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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 細胞が一定の方向に伸長する極性成長は様々な生物で見られる現象であり, 形態形成や生殖

過程に必須の役割を果たしている。特に, 動物の神経細胞, 糸状菌の菌糸, 植物の花粉管・根毛・

仮根・原糸体などは, 明瞭な極性のある成長を行う。これらの極性成長は, 主に微小管やアクチ

ン繊維といった細胞骨格によって実行されているが, その制御機構については未だ不明な点が多

い。私達の研究から, 真核生物に広く保存されている NIMA 関連キナーゼ（NIMA-related kinase, 

NEK）が, 微小管を介して植物細胞の伸長方向を調節することが明らかになった。動物や菌類の

NEK は主に細胞分裂を制御しているが, 植物では進化の過程で NEK が極性成長のメカニズムに

組み込まれた可能性がある。本稿では, 植物細胞の伸長極性がどのように制御されているかにつ

いて, NEK による微小管制御に着目して解説したい。 

 

１. 極性成長と微小管 

 細胞の成長極性の制御は, 真核・原核を問わず, 生物の生存と形態形成に不可欠であり, 細胞

構成成分の組織化という普遍的な問題を内包している。酵母や糸状菌の極性伸長, 動物の受精卵・

神経細胞の研究から, 微小管やアクチン繊維が細胞の極性形成に中心的な役割を果たしているこ

とが明らかになってきた（Siegrist, & Doe 2007）。分裂酵母では, 分裂によって形成された新しい

細胞末端が成長し, 細長い細胞形態が維持される。この過程は, New End Take Off (NETO)と呼ば

れるシステムによって制御されており, G2 後期に Polo キナーゼにより NETO が活性化されると, 

Tea1p などの極性形成因子が新しい細胞端に微小管をリクルートし, 逆に微小管が極性形成因子

を局在化させるという正のフィードバックにより極性が形成される。 

 植物の細胞極性については, ROP GTPase や BASL などの細胞膜タンパク質が細胞の片側に局

在化し, 細胞伸長や分裂, 細胞壁形成, 物質輸送の方向を制御することが明らかになってきた

（Dettmer & Friml 2011, Oda 2018）。特に, オーキシンの細胞外への排出を行う PIN タンパク質は
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細胞の片側に局在し, オーキシンの極性輸送を引き起こす。この過程では, 細胞内のオーキシン

の蓄積量と極性輸送（PIN の局在化）の間に正のフィードバックが働く。PIN タンパク質の局在

は, 細胞膜とエンドソームの間のリサイクリングとアクチン依存的な極性分泌により制御される。

PIN と微小管の間には直接的な関連はないと考えられるが, PIN タンパク質は細胞が伸長する方

向に局在し, 表層微小管は伸長方向と垂直に配向するので, 上から見るとお互いに重ならないよ

うに局在している（Heisler et al. 2010）。以上のことから膜タンパク質と細胞骨格の相互作用が重

要なことが示唆されるが, 植物細胞の極性形成については全体像がつかめておらず, 極性形成と

細胞成長を繋ぐメカニズムもわかっていないのが現状である。 

 植物の形態形成では細胞が移動しないため, 個々の細胞がどの方向にどれくらい成長するかに

より, 器官全体の形が制御される。植物細胞の伸長様式は, 拡散成長（diffuse growth）と先端成長

（tip growth）の２つに大別される。拡散成長では細胞表面の全域が伸びるが, 先端成長では細胞

の一部に成長点が形成され, そこが突出して伸び出す。拡散成長はほぼ全ての細胞で見られるが, 

先端成長は花粉管や根毛・仮根, コケ植物の原糸体など比較的限られた細胞が行い, 顕著な極性

をもったフィラメント状の形態を発達させる。一方, 拡散成長といっても細胞全体が成長して丸

くなることはほとんどなく, 細胞の領域によって成長量が違うため, 方向性のある成長が可能で

あり, 葉のトライコームやペーブメント細胞などでは拡散成長により特徴的な細胞形態が生じる。 

 植物細胞の伸長方向は, 細胞膜内側に局在する表層微小管が一定の方向に並ぶことで決定され

る（図１, ２）。これは, 細胞膜上のセルロース合成酵素が表層微小管のレールの上を移動しなが

らセルロース微繊維を形成するため, 細胞壁のセルロース微繊維が微小管と同じ向きに配向し, 

伸長方向を限定するためと考えられている。また, 表層微小管自体が伸長方向を限定するたが
．．

と

して機能すると考えられる。上記の拡散成長では, 成長方向と直角に微小管とセルロース微繊維

が配向し, たがとしての機能を理解しやすい。また, 細胞の領域による成長量の違いは微小管と

セルロース微繊維の配向や細胞壁

の伸展性の違いにより説明できる。

一方, 先端成長では, 微小管が成長

方向と平行もしくは斜めに配向し, 

先端部に微小管のプラス端が集ま

った微小管束（microtubule foci）が

形成される（図２）。先端成長では, 

微小管がたがとして機能するので

はなく, 微小管束の何らかの機能

により成長方向が決まると考えら

れる（詳しくは５の先端成長のセク

ションを参照）。 

 
図１. 微小管（赤線）は細胞分裂・伸長の方向を規定する 
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 ところで, 中心体をもたない

植物細胞において, 微小管がど

のように整列するのだろう

か？これまでの研究から, 微小

管同士が角度依存的に相互作

用することで, 一定の方向に配

向するという自己組織化モデ

ルが提唱されている（本総説集

の村田 2018 BSJ-Review 9C2）。

また, J-チューブリン複合体や

カタニン, キネシンをはじめと

した様々な微小管付随タンパク質による制御機構が明らかになって来た（Hashimoto 2015, 本総

説集の濱田 2018 BSJ-Review 9C6, 佐々木＆小田 2018 BSJ-Review 9C5, 中村＆八木 2018 BSJ-

Review 9C3）。以下では, 主に NIMA 関連キナーゼ（NIMA-related kinase, NEK）に着目し, 微小管

と細胞極性の制御機構について紹介する。 

 

２.  NIMA 関連キナーゼ（NEK）とは？ 

 NIMA 関連キナーゼは, 真核生物に広く保存されている Ser/Thr 型のタンパク質キナーゼであ

る。菌類や動物細胞の NEK は主に細胞分裂を制御しており, cyclin-dependent kinase（CDK）, Polo-

like kinase（PLK）, aurora kinase と共に mitotic kinase を構成している（O’Connell et al. 2003, Fry et 

al. 2012）。NEK は糸状菌 Aspergillus nidulans における温度感受性変異体 never in mitosis A (nimA)

の原因遺伝子として初めて同定された（Osmani et al. 1988）。nimA 変異体を制限温度条件で生育

すると, 細胞周期が M 期直前（G2 期）で停止する。逆に, nimA 遺伝子を過剰発現すると M 期へ

の移行が誘導される。従って, NimA kinase は糸状菌の G2/M 移行に必要十分な mitotic kinase で

あり, 細胞周期進行に必須な因子である。その後, nimA のオルソログとして分裂酵母 fin1, 出芽酵

母 kin3 遺伝子が見出された。特に fin1, nimA の解析から, NEK が M 期への移行, 染色体凝集, 紡

錘体形成, 細胞質分裂, M 期からの離脱（mitotic exit）といった多面的な機能を果たしていること

が明らかになった。 

 興味深いことに, 糸状菌とは異なり, 分裂酵母や出芽酵母の NEK は細胞周期進行に必須では

なく, 変異体は致死にならないことから, 生物種や分裂様式によって NEK の必要性が異なるこ

とが示唆されている。菌類の NEK 遺伝子はシングルコピーであるが, ほとんどの動物や植物で

は複数の NEK 遺伝子を持っており, 機能も多様化・分担化されていると考えられる（８の NEK

と進化のセクションを参照）。特に, クラミドモナスやテトラヒメナなど鞭毛・繊毛を持つ単細胞

生物では NEK 遺伝子が多く, 多様化していることが知られている（Parker et al. 2007, Takatani et 

 

図２. 拡散成長と先端成長. 微小管の配向の違いに着目. 

植物科学最前線 9:132 (2018)

BSJ-Review 9:132 (2018)



al. 2015a）。 

 NEK の機能解析は, 先述した菌類やヒトを始めとした動物細胞で研究が進んだ（Fry et al. 2012）。

ヒトでは 11 個の NEK 遺伝子（NEK1-NEK11）が存在し, NEK2, 6, 7, 9 は紡錘体形成に必要であ

り, NEK1, 10, 11 は DNA 損傷チェックポイント経路で機能している。NEK2 は複製された中心体

を連結している coiled-coil タンパク質をリン酸化し, 中心体の分離を引き起こす。NEK9 は NEK6, 

7 をリン酸化して活性化し, Eg5 キネシンや J-チューブリン複合体をリクルートする NEDD1

（GCP-WD）のリン酸化を介して紡錘体形成を促進する。このように NEK は, 微小管を基盤とし

た中心体や紡錘体などと密接に関連して機能していると考えられる。 

 細胞周期制御の他に, 間期における鞭毛・繊毛を制御する NEK が見出されている（Quarmby & 

Mahjoub 2005）。クラミドモナス（Chlamydomonas reinhardtii）は２本の鞭毛により遊泳する単細

胞の緑藻で, 鞭毛の形成や機能を研究する優れたモデル生物である（鞭毛については本総説集の

嶋村 2018 BSJ review 9C8 を参照）。クラミドモナスの鞭毛は, 様々な化学刺激や細胞周期の進行

に応じて切断・除去される（脱鞭毛）。これまでに脱鞭毛が起こらない変異体が多数単離されて

おり, その内の fa1, fa2（flagellar autotomy）変異体では Ca2+依存的な微小管切断に欠損があり, 鞭

毛の軸糸を切断することができない（Finst et al. 1998）。FA2 は NEK をコードしており, Fa2p タン

パク質は鞭毛基部の切断部位（移行帯）に存在し, 脱鞭毛を引き起こすと考えられる（Mahjoub et 

al. 2002）。もう一つのクラミドモナス NEK である Cnk2p は鞭毛の軸糸上にドット状に局在し, 鞭

毛の伸長を抑制する（Bradley & Quarmby 2005）。Fa2p と Cnk2p はいずれも細胞周期の進行を促

進しており, 細胞周期とリンクした鞭毛制御を行うと考えられる。また, 脊椎動物の NEK1, 8 も

繊毛の形成・機能を制御しており, その変異は繊毛異常による疾患（繊毛病）の１つである多発

生嚢胞腎（polycystic kidney disease, PKD）の原因と考えられる（Quarmby & Mahjoub 2005）。従っ

て, NEK は微小管を軸糸として持つ鞭毛・繊毛を制御している。しかし, NEK が脱鞭毛や鞭毛の

長さをどのように制御しているのか, その作用機構の詳細は不明のままである。 

 

３. シロイヌナズナ NIMA 関連キナーゼ６による細胞伸長制御 

 私達は, 植物細胞の伸長制御機構を明らかにするため, シロイヌナズナ ibo1 変異体を単離した。

ibo1 (nek6) 変異体では, 表皮細胞が異常な伸長を行い, 突起を形成する（図３, Motose et al. 2008, 

Sakai et al. 2008）。ibo1 変異体の原因遺伝子は NIMA 関連キナーゼ６(NEK6)であり, NEK6 の機能

が欠損していた。NEK6 は微小管上に局在し, キナーゼ活性を介して細胞の伸長方向を制御する。

その後の解析から, NEK6 は NEK4, 5 と相互作用して機能すること, 微小管を構成するチューブ

リンをリン酸化し, 微小管を不安定化することが示唆された（Motose et al. 2011）。 

 最近の研究から, NEK6 によってどのように微小管が制御され, 伸長方向が限定されるのか, そ

の詳細が明らかになってきた（Takatani et al. 2017）。 顕著な表現型を示す nek6-1 変異体では, 胚

軸中央部の細胞において突起が形成され, 胚軸下部の細胞では伸長が抑制されていた。このこと
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から, NEK6 は突起形成の抑

制（異常な伸長の抑制）と細

胞伸長の促進という２つの

機能を持つことがわかった。

nek6-1 変異体の微小管動態

を詳しく解析したところ , 

細胞膜から剥がれて屈曲・変

形する微小管が増大してい

た（図４A）。野生株において

も , 細胞膜に結合している

表層微小管は時折 , 細胞膜

から剥離してふらふらと移

動し（lateral movement と呼ぶ）, 近傍の微小管や膜に結合して微小管構㐀の再編成に寄与すると

考えられる（Ambrose & Wasteneys 2008）。nek6-1 変異体では, 微小管が細胞膜から剥がれる頻度

は正常であるが, 剥がれた微小管が脱重合せずに長い時間維持され, 伸長と屈曲を続けていた。 

 また, NEK6 を過剰発現すると, 表層微小管が減少して配向が乱れ, 細胞伸長が抑制された。従

って, NEK6 の活性や発現量のバランスが厳密に制御されること, NEK6 が微小管を脱重合するこ

とが示唆された。次に, NEK6-GFP と微小管マーカー mCherry-TUB6 を発現する２重ラベル株を

観察し, 微小管上での NEK6 の動態を解析した。その結果, NEK6 は退縮する微小管末端に局在す

ることがわかった（図４B）。また, 変形する微小管が脱重合する際の末端に局在していた。以上

のことから, NEK6 は細胞膜から剥がれて変形した微小管を除去し, 極性のある細胞伸長を可能

にしていると考えられる。 

 NEK6 の分子機

能を解明するた

め, NEK6 によっ

てリン酸化され

るE-チューブリン

のアミノ酸残基

を５つ同定した

（図５, Takatani et 

al. 2017）。これら

のアミノ酸をリ

ン酸化されない

アラニン, または

 

図４. A. nek6 変異体における表層微小管の動態. 青線で表示した微小管が

屈曲しながら伸長. B. 微小管上における NEK6 の動態. NEK6 は微小管

の退縮末端に局在する. 

 
図３.シロイヌナズナ nek6 変異体では微小管が整列せず, 細胞
が異常な方向に伸長する. 
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リン酸化ミミックとなるアスパラギン

酸に置換すると, チューブリンの微小管

への重合が変化した。特に, Thr-166 をリ

ン酸化されないアラニンに置換すると

チューブリンの微小管への重合が顕著

に促進されることから, このアミノ酸残

基のリン酸化が重要であり, 微小管の不

安定化に関与すると考えられた。以上よ

り, NEK6 はE-チューブリンの特定のア

ミノ酸残基をリン酸化して脱重合させ, 

余分な微小管を除去して整列させると

考えられる（図６, チューブリンのリン

酸化・修飾の詳細については章末の

BOX1 を参照）。 

 

４. NEK6 は微小管の張力応答を抑制し, 細胞と器官の成長を協調させる 

 nek6 変異体では, 表皮細胞に突起が形成される他に, 根や胚軸が屈曲して成長する表現型を示

す（Motose et al. 2012）。また, 野生株では整然とした細胞列が形成されるが, nek6 変異体では成

長に伴って細胞列が乱れていく。これらの細胞〜組織・器官レベルでの伸長異常は, 何らかの同

じメカニズムによって生じるのだろうか。もしそうであれば, NEK の新たな役割や, 微小管の新

規な制御機構について重要なヒントとなるかもしれない。 

  植物の形態形成では, 個々の細胞の成長が協調し, 器官全体として統制のとれた形が作られ

る必要がある。器官が成長するのに伴い, その表面には張力が発生する。張力の強さや方向は, 細

胞や器官の形と成長率に依存しており, 特

徴的な張力パターンを発生させる。最近の研

究から, この形態形成に伴う張力方向に微

小管が配向し, 器官を構成する個々の細胞

が協調して伸長・分裂することで, 器官全体

の形態が制御されることが明らかになって

来た（メカニカルフィードバック説, Hamant 

et al. 2008, Uyttewaal et al. 2012, Louveaux et al. 

2016, Hervieux et al. 2016, 2017）。これまでの

研究では植物ホルモン・ペプチドホルモンな

どの化学シグナルにより細胞間の連携が行

 
図６. NEK6 により余分な微小管が除去されて整

列し, 細胞伸長の方向が制御される. 

 

図５. NEK6 によりリン酸化されるβ—チューブリン
のアミノ酸残基 
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われ, 器官全体として調和した形態形成が実現されると考えられてきたが, それに加えて物理的

な力がシグナルとなっている（メカニカルシグナル）という理解に移行しつつある。 

 微小管を切断するカタニンは, 微小管が張力方向に配向するのに必要であり, カタニン変異体

では張力応答が低下して分裂組織が平坦な形態を示す（Uyttewaal et al. 2012）。従って, カタニン

がメカニカルフィードバックの key regulator であると考えられるが, それ以外のメカニカルフィ

ードバックの制御機構や分子機構はほとんどわかっていない。私達は, シロイヌナズナ NEK6 が

メカニカルフィードバックを調節し, 個々の細胞や器官全体をまっすぐ成長させるのではないか

と考え, 以下の研究を行った。 

 nek6 変異体では異常な細胞伸長により突起が形成されるが, これに先立って, 突起を取り囲む

同心円状の微小管が形成された。この異常な微小管配向は, 細胞に負荷される張力に応答して促

進された。従って nek6 変異体では, 細胞の形に沿った局所的な張力に微小管が過剰に応答し, 同

心円状の表層微小管が形成されやすいことが示された。この異常な微小管配向が, 細胞の変形を

促進し, これが更に同心円上の微小管配向を強化するという, 張力を介した形態と微小管のフィ

ードバックにより突起形成を引き起こすことが明らかになった。 

 次に器官の伸長を詳細に解析した。nek6 変異体の胚軸は異常に屈曲しながら成長し, この屈曲

は機械刺激の負荷により顕著に促進された。従って, nek6 変異体は器官レベルでもメカニカルス

トレスに対して過剰に応答すると考えられた。そこで, 表皮細胞を一部除去し, 除去部位を取り

囲むように張力を発生させ, 微小管の応答を定量した。その結果, nek6 変異体の微小管は張力に

過剰に応答することが明らかになった。更に, 張力応答が低下したカタニン変異体に nek6 変異体

を掛け合わせて２重変異体を作成したところ, カタニン変異体の表現型が回復した。以上より, 

NEK6 は, 細胞や器官の形に沿って発生する局所的な張力に対して, 微小管が過剰に応答しない

よう抑制し, 器官全体の細胞伸長を協調させると考えられる（Takatani et al. in prep.）。 

 

５. ゼニゴケ NIMA 関連キナーゼは仮根の伸長方向を制御する 

 

 コケ植物は陸上植物の進化の初期に分岐し, 祖先的な形質を保持している（Shimamura 2016, 

Bowman et al. 2017）。植物の発生進化における NEK の機能を明らかにするため, ゼニゴケとヒメ

ツリガネゴケから NEK 遺伝子を単離し, それぞれ MpNEK1, PpNEK1 と名付けた。被子植物では

３〜１５個の NEK 遺伝子が存在するが, これらのコケ植物では NEK 遺伝子が１つだけで, NEK

の根源的な機能を解明できると考えられる。 

 ゼニゴケは葉状体と呼ばれる扁平な器官が２叉分岐しながら地面に沿って成長するが, 地面に

接する葉状体裏側（腹側）には仮根細胞が形成される（図７）。仮根細胞は, 腹側の表皮細胞が先

端成長してフィラメント状に伸長した細胞で, 水分や栄養分の吸収, 土壌への固着を行っている

（図７）。ゼニゴケでは平滑仮根と有紋仮根という２種類の仮根が形成される。平滑仮根は生細
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胞であり, 植物体から放射状に伸びて, 土壌への固着

と水分・養分の吸収を行う。有紋仮根は特徴的な２次

壁肥厚を持つ死細胞であり, その大部分は葉状体に

沿って伸長し, 仮根束を形成する。また, 生殖枝の柄

の内部には有紋仮根からなる仮根束が形成され, 水

分や養分の輸送, 精子の移動に寄与する。 

 ゼニゴケゲノムには NEK 遺伝子が１つだけコード

されている（ゼニゴケの学名 Marchantia polymorpha 

を付けて MpNEK1 と呼ぶ）。MpNEK1 の機能を明ら

かにするため, 相同組み替えにより Mpnek1 破壊株を

作出した。Mpnek1 破壊株では, 仮根細胞の成長方向

が異常になり, ジグザグやらせん状の形態を示した（図８, Otani et al. 2018）。Mpnek1 破壊株に

MpNEK1-Citrine を導入すると表現型が回復し, 

仮根が一定の方向に伸長した。この株におい

て MpNEK1-Citrine の局在を観察したところ, 

MpNEK1-Citrine は先端成長を行っている仮根

先端部に局在し, 顆粒状や繊維状のパターンを

示した（図９）。また, MpNEK1 は先端部に収

束する微小管上に局在していた（図９）。興味

深いことに, 微小管の交差部位に顆粒状に局在

する MpNEK1 が観察され, この顆粒が融合や

分離を繰り返していた。以上のことから, 

MpNEK1 は仮根先端部の微小管に局在し, 仮

根の伸長方向を制御すると考えられる。 

 MpNEK1 による微小管の制御機構を明らか

にするため, 野生株と Mpnek1

破壊株の微小管構㐀を観察し

た。野生株の仮根先端部では, 

細かい微小管が多く, 細胞質に

遊離したチューブリンの濃度も

高い。一方, 基部側では微小管

が太く束化しており, 細胞質の

遊離チューブリンは少ない。こ

のことは, 仮根先端部において微小管が不安定化していること, チューブリンの重合・脱重合の

 
図７. ゼニゴケ幼植物体. ２週間程度, 

寒天培地上で生育したゼニゴケ. 扁
平な葉状体が分岐しながら成長する. 
葉状体の裏側から平滑仮根が放射状
に伸び出している. 

 
図８. ゼニゴケ野生株のまっすぐ伸長した仮根
（上）と Mpnek1 破壊株のねじれた仮根（下）. 
シアン：微小管と色素体 

 
図９ . MpNEK1 の仮根先端部への局在 . 緑と白：MpNEK1-

Citrine, マゼンタ：微小管（繊維状）と色素体（塊状） 
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ターンオーバーが高いこと

を示唆している。一方, 

Mpnek1 破壊株では束化した

微小管が仮根先端部まで伸

びており, 細胞質の遊離チ

ューブリン濃度は低下して

いた（図８）。従って, 

MpNEK1 は仮根先端部にお

いて微小管を不安定化し, 

微小管の再編成やターンオ

ーバーを促進していると考

えられる（図１０）。 

  

 微小管の機能を明らかにするため, 微小管阻害剤の効果を検討した。微小管安定化剤のタキソ

ールを添加すると, 仮根の伸長方向が異常になり, 波打った仮根や曲がって渦を巻いたような仮

根が形成された。微小管脱重合剤のプロピザミドを添加すると, 同様に波打った仮根が形成され

たが, 伸長自体の抑制が顕著であり, 枝分かれした仮根も見られた。従って, 微小管の重合・脱重

合（作って壊す）というサイクルが, 仮根細胞の伸長方向を決定し, 安定化すると考えられる（図

１０）。 

 シロイヌナズナ nek6 変異体においてゼニゴケ MpNEK1 を発現させると, nek6 変異体の伸長方

向異常が回復した。更に, シロイヌナズナ NEK6 と同様に, ゼニゴケ MpNEK1 は in vitro でE-チ

ューブリンをリン酸化した。これらのことから, NEK による伸長方向制御は進化的に保存されて

おり, 初期の陸上植物の根系である仮根の形成に必要であったと考えられる（Otani et al. 2018）。 

 

６. NEK とアルマジロリピート型キネシン ARK の相互作用 

 シロイヌナズナの NEK6 はアルマジロリピート型キネシン（Armadillo-repeat kinesin, ARK）と

相互作用して機能することが示唆された（Sakai et al. 2008）。キネシンは微小管上を移動するモー

タータンパク質で, 細胞の分裂や伸長, 微小管構㐀の制御, 小胞輸送, オルガネラの移動などに

関与する。ARK は植物固有のキネシンで, アルマジロリピートドメインというタンパク間相互作

用に関わる特徴的な配列を持つ。シロイヌナズナのゲノムには３つの ARK 遺伝子（ARK1-3）が

存在する。ARK1 は根毛の先端成長に必要であり, 根毛が短く枝分かれする変異体の原因遺伝子

として見出された（Jones et al. 2006, Sakai et al. 2008）。ARK2 は根の伸長方向の制御に関与する

（Sakai et al. 2008）。ARK3 は前期前微小管束に局在し, 孔辺母細胞を形成するメリステモイドの

非対称分裂に必要である（Lau et al. 2014）。これまでの研究から, ARK1 が根毛において微小管の

 
図１０. 仮根細胞の先端成長のモデル 
MpNEK1 タンパク質（緑）は先端成長を行っている頂端部に局在し, 
微小管（青）を局所的に再編成し, その構造を制御する. これにより成

長点が確立・維持され, 仮根細胞が真っすぐ伸長する. 一方, 微小管束

と成長点の確立により, 先端への MpNEK1 局在が促され, 成長点が安

定化されると考えられる（MpNEK1 と微小管・成長点のフィードバッ

ク）. 
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構㐀や動態を制御することが示された。ark1 変異体では, 根毛の中央部に束化した細胞質微小管

が蓄積する。また, ARK1 は微小管の伸長末端に局在しており, 微小管のカタストロフ（伸長から

退縮への切り替え）を促進すると考えられる（Eng & Wasteneys 2014）。ark1 変異体では微小管の

カタストロフと微小管の伸長㏿度の双方が低下するが, これは, 微小管の脱重合が抑制された結

果, 再重合可能な遊離チューブリンの濃度が減少するためであると解釈された（Eng & Wasteneys 

2014）。つまり, ARK1 はカタストロフを促進して遊離チューブリンを供給し, 微小管伸長を促進

する役割があると考えられる。 

 ARK1 はプルダウン法や酵母２ハイブリッド法において NEK6 と相互作用することが示されて

いるが, 細胞内での相互作用やその機能はわかっていない（Sakai et al. 2008）。驚くべきことに, 

NEK6 との相互作用に必要なアルマジロリピートを欠失した ARK1ΔARM は細胞内で正常に機

能しており, 微小管の伸長末端に局在して ark1 変異体の表現型を相補できる（Eng et al. 2017）。

また, nek6 変異体において, ARK1 は微小管に局在して正常に機能し, ark1 ark2 ark3３重変異体に

おいても NEK6 は微小管に局在した。これらのことから, シロイヌナズナ植物体, 特に根毛では

ARK1 と NEK6 は独立に機能すると考えられる（Eng et al. 2017）。 

 一方, ゼニゴケでは ARK と NEK が機能的に相互作用していることを示唆する結果が得られて

おり, シロイヌナズナでは進化の過程で機能連関が失われてしまったのかもしれない。また, シ

ロイヌナズナの ARK と NEK は遺伝子ファミリーを形成しており, その相互関係がより複雑な可

能性も考えられる。今後は, コケ植物とシロイヌナズナにおける詳細な解析と比較により, 機能

的な関係が明らかになることが期待される。 

 ちなみに, ヒメツリガネゴケの原糸体頂端細胞では, 分裂後に核が微小管依存的に先端方向に

移動するが, この核の移動に ARK が必要であることが示された（Miki et al. 2015）。実際に, ヒメ

ツリガネゴケ ARK は微小管のプラス端方向に移動するキネシンモーター活性があり, これによ

り核を移動させると考えられる。シロイヌナズナやゼニゴケの ARK も核などの輸送を介して極

性成長に関わる可能性がある。 

 

７. NEK の細胞伸長以外の機能 

 上記の研究から, 植物 NEK の主要な機能は細胞の伸長方向制御であることが示された。一方

で, NEK が細胞増殖や器官成長, 環境応答などを制御することが示唆されている。キンギョソウ

の NEK である AmnimA の mRNA は茎頂分裂組織や花芽分裂組織の全体で発現が高いが, 細胞

周期の特定の時期で発現しているのではなく , 分裂活性と関連していることが示唆された

（Zhang et al. 1996）。トマト NEK の SPAK は花序形態を制御する SP タンパク（シロイヌナズナ

花成制御因子 TFL1 のオルソログ）や 14-3-3 タンパクと相互作用する（Pnueli et al. 2001）。AmnimA 

と同様に SPAK の mRNA も細胞周期非依存的に分裂組織や花芽, 維管束で発現していた。SPAK 

のアンチセンス鎖を過剰発現すると花序形態が異常になり, 果実が細長くなる（Pnueli et al. 2001）。
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これらのことから SPAK はシュートや花・果実の形成に関与すると考えられる。 

 ポプラ PNek1 は 14-3-3 タンパクと結合する因子として同定された。PNek1 mRNA は上記の

AmnimA や SPAK と異なり, G1/S 移行期, G2 から M 期にかけて発現する（Cloutier et al. 2005）。

シロイヌナズナでPNek1を過剰発現すると様々な形態異常をもたらすことから, 細胞増殖と器官

形成に関わることが示唆された。シロイヌナズナにおいて PNek1 のプロモーター活性を調べる

と, 維管束組織で発現が高く, 引っぱりあて材の形成層で活性が増加することから, 維管束の増

殖に関わることが示唆された（Vigneault et al. 2007）。 

 シロイヌナズナ AtNEK2 の T-DNA 挿入変異体の１つは変異をホモに持つ個体が得られないこ

とから, 胚致死であると考えられる（Agueci et al. 2011）。AtNEK2 の RNAi 株では成長が遅延し, 

器官成長や花成が抑制され, 葉の柵状組織・スポンジ組織の欠損を示すことから, AtNEK2 が生存

と発生に必要であることが示唆された。以上の研究では, NEK と他のタンパクとの相互作用を植

物細胞内で見ていないこと, 過剰発現やノックダウン株の解析がメインで, 変異体やその相補株

による詳細な解析がなされていないなどの問題があるが, 植物の NEK が形態形成に関わると考

えられる。シロイヌナズナの NEK も分裂組織や維管束で発現が高いが, それらの組織での機能

は分かっておらず, 今後の課題である。 

 シロイヌナズナ nek6 変異体, NEK6 過剰発現体の解析から, NEK6 がストレス応答やアブシジン

酸応答に関与することが示唆された（Lee et al. 2010, Zhang et al. 2011）。双方の研究では, 変異体

と過剰発現体の表現型が逆になっており, 今後検討が必要である。ダイズ GmNEK はストレスに

応答して発現が増加し, GmNEKの過剰発現により遺伝子発現が変化し, 植物の成長やストレス耐

性が増大する（Pan et al. 2017）。また, イネの OsNEK6 は, 乾燥ストレス応答を抑制する E3 リガ

ーゼ OsDIS1 によりプロテアソーム依存的に分解される（Ning et al. 2011）。我々の研究では, nek6

変異体のストレス応答・アブシジン酸応答の表現型は微弱であり, エチレン関連遺伝子・サイク

リン遺伝子の発現量も野生株と比較して差がみられない。しかし, nek6 変異体では特異的な遺伝

子の発現変動が見られること, nek多重変異体ではストレス耐性がやや低下することから, 環境応

答の主要因子ではないが, それを何らかの形でサポートする機能があると考えられる（本瀬, 金

澤, 伊藤ら 論文準備中）。様々なストレスに応答して, 表層微小管の配向変化や脱重合・再重合

が起こることが知られており, これらの微小管の応答に NEK が関与する可能性もある。 

 ちなみに, シロイヌナズナ野生株にアブシジン酸を添加すると微小管が脱重合し, nek6 変異体

と似た突起が形成される（Takatani et al. 2015b）。nek6 変異体では微小管が安定化することで突起

が形成されるので, アブシジン酸の効果と逆であるが, 微小管の安定性・不安定性のバランスが

細胞伸長において重要であることを反映している。また, nek6 変異体の突起形成はエチレン前駆

体の ACC を添加することで促進され, ジベレリン添加により抑制されることから（Motose et al. 

2008）, NEK6 は植物ホルモンによる微小管制御と関連して機能すると考えられる。 
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８. NEK と植物の進化 

 先述したように, NEK は生物種によって多様化や退縮を起こしており, 機能や必要性も異なっ

ている。系統解析からNEKは５つのグループに分けられ, ヒトHsNEKの番号を元にHsNEK1/3/5, 

NEK2, NEK4/11, NEK6/7, NEK8/9 クレードと呼ばれる。真核生物の共通祖先はこれら５つの NEK

を持っていたこと, 進化の過程で生物種特異的に各グループの多様化や退縮が起こっていること

が示唆された（Parker et al. 2007）。 

 系統樹解析から, 植物 NEK は藻類型（CNK ファミリー）と陸上型の２つに大別される（Takatani 

et al. 2015a, 図１１）。藻類型 NEK は上記５つの NEK のうち, HsNEK2 ファミリーを除く４つに

属しており, 鞭毛を持つクラミドモナスやボルボックスなどの緑藻類では NEK が多様化してい

る（Parker et al. 2007）。また, 陸上植物に近縁な車軸藻類の NEK は, 陸上型 NEK の系統樹の基部

に位置しており, 祖先型の NEK であると考えられる。 

 一方, 陸上型 NEK は全て HsNEK11 クレードに属している。陸上型 NEK はシロイヌナズナ

AtNEK の番号を元に AtNEK1-4, AtNEK5/7, AtNEK6 ファミリーの３つに分けられる（Takatani et 

al. 2015a）。コケ植物の NEK は基本的に１つであり, AtNEK6 ファミリーに属している。基部維管

束植物・小葉類のイヌカタヒバ（Selaginella moellendorffii）は NEK 遺伝子を３つ持ち, これらは

全て AtNEK6 ファミリーに属している。一方, 基部被子植物のアンボレラ（Amborella trichopoda）

は３つの NEK 遺伝子を持ち, それぞれ AtNEK1-4, AtNEK5/7, AtNEK6 ファミリーの３つに属して

いる。これらのことから, 陸上植物の NEK は AtNEK6 ファミリーに似た単一の遺伝子から次第

に多様化していったと考えられる。 

 NEK が必須遺伝子なのは今のところ糸状菌だけであり, NEK 遺伝子を１つしかもたない酵母や

コケ植物においても必須ではない。酵母やコケ植物では別なキナーゼが NEK の代わりに機能す

る可能性もある。しかし, 糸状菌では細胞周期の進行と共に細胞が伸長し, 多核化（細胞質分裂

を伴わない核の分裂）が起こる必要があり, これらの過程を協調させるために NEK が必須であ

るのかもしれない。実際に, 糸状菌 Aspergillus nidulans の NimA は間期においても機能し, 微小

管を介して菌糸の先端成長を制御している（Govindaraghavan et al. 2014）。nimA 変異体では細胞

伸長が欠損するため, 核の分裂に十分なスペースが確保できず, 細胞周期が停止してしまう可能

性がある。また, 細胞が小さくて鞭毛を持たず, 極性のある伸長・分裂を行わない微細藻類

Ostreococcus tauri, 原始紅藻 Cyanidioschyzon merolae は NEK 遺伝子を欠失していることを合わせ

て考えると, NEK の根源的な機能は極性成長や微小管制御（表層微小管の配向制御, 中心体—基

底小体サイクル）であるのかもしれない。 

 

９. まとめと今後の課題 

 植物の NIMA 関連キナーゼの解析から, 微小管の脱重合, 特にターンオーバー（重合・脱重合

のサイクル）が細胞の伸長極性に重要であることが浮き彫りになってきた。植物細胞は伸長しな
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がら, 自身の形の変化や器官全体の形に応答して, 微小管の構㐀をダイナミックに変化させる必

要がある。このような形態形成に伴う微小管のターンオーバー・配向変化を制御する個々のタン

パク質の機能解析が今後も重要である。また, 個々の因子の機能を統合したモデルの構築や細胞

と器官全体を協調させるメカニズムの解明を期待したい。 

 このように形態形成における微小管の制御機構, NEK の役割についてはまだわからないことが

山積みになっている。NEK については, チューブリンのリン酸化が生体内のいつどこで起こって

いるのか, その機能は何かを明らかにしたい。また, NEK を制御する上流因子, チューブリン以

外の基質や下流因子, 他の微小管付随タンパク質との関係を明確にしたい。更に, 先端成長にお

ける NEK と微小管の役割を調べることで, 新たな極性成長のメカニズムが明らかになることが

期待される。 

 先端成長ではアクチン繊維が普遍的に重要であり, その機能がこれまで良く研究されてきた。

微小管については, 拡散成長における表層微小管の制御や機能が詳しく解析されてきたが, 先端

 
 
図１１. 植物 NEK の系統樹. 保存性の高いキナーゼドメインを用いて作成（NJ 法, Bootstrap 確率 
1000x）.ゼニゴケとヒメツリガネゴケ NEK を赤のボックスで, 基部被子植物アンボレラの NEK を

黄色の下線で示した. Amtr: Amborella trichopoda, At: Arabidopsis thaliana, Cb: Chara braunii, Kf: 
Klebsormidium flaccidum, Mp: Marchantia polymorpha, Os: Oryza sativa, Pp: Physcomitrella 
patens, Sm: Selaginella moellendorffii. CNK・FA2: Chlamydomonas reinhardtii の NEK. 藻類型

NEK（主に緑藻類の NEK）については紙面の都合上省略した（灰色の三角形）. 
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成長における役割は明確ではない。最近, ライブイメージングに適したヒメツリガネゴケの原糸

体において研究が進展しており, キネシンによる原糸体先端の微小管束の形成（Hiwatashi et al. 

2014）, キネシンによる核の移動（Yamada et al. 2017, Yamada & Goshima 2018）, アクチン繊維と

微小管の相互作用（Wu & Bezanilla 2018）など, 先端成長の重要なメカニズムが明らかになりつ

つある。私たちは, ゼニゴケのライブイメージングを確立し, 仮根細胞をモデル系として先端成

長を解析している。仮根細胞と他の先端成長を行う細胞を比較することで, 普遍的なメカニズム

や多様性, 極性成長の進化が明らかになると考えられる。 
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BOX1. チューブリンの翻訳後修飾  チューブリンはリン酸化を始めとして, チロシン化・

脱チロシン化・ポリグルタミン酸化・ポリグリシン化・アセチル化・メチル化・ポリアミン化

などの多様な修飾を受けることが知られている（Janke 2014 J Cell Biol. 206: 461-472, Gadadhar 
et al. 2017 J. Cell Sci. 130: 1347-1353）。チューブリンの翻訳後修飾やアイソタイプの違いによ

り, 異なる性質を持つ微小管が細胞内に生じ, これが微小管付随タンパク質によって読み取

られるというチューブリンコード説が提唱された（Verhey & Gaertig 2007 Cell Cycle 6: 2152-
2160）。 実際に, キネシンの移動がチューブリンの翻訳後修飾により制御されることが実証さ

れた（Sirajuddin et al. 2014 Nat. Cell Biol. 16: 335-344）。チューブリンの C 末端の脱チロシン化・

チロシン化のサイクルは特に重要であり, チロシン化を触媒するチューブリンチロシンリガ

ーゼ TTL の発見により研究が進展した。最近の研究により, チューブリンの脱チロシン化が

筋原繊維の収縮からの回復を制御すること（Robison et al. 2016 Science 352: aaf0659）, チロシ

ン化が卵細胞形成時の非対称分裂を制御すること（Akera et al. 2017 Science 358: 668-672）が明

らかになった。最近, 脱チロシン化を行う酵素が同定され, 神経細胞の形成を制御することが

示された（Aillaud et al. 2017 Science 358: 1448-1453, Nieuwenhuis et al. 2017 Science 358: 1453-
1456）。また チューブリンのアイソタイプによって, 微小管の構造や動的不安定性が異なるこ

とが報告されている（Ti et al. 2018 Dev. Cell 47: 1–16）。 
 植物チューブリンの翻訳後修飾はほとんど研究が進んでいないが, 培養細胞から単離・精製

されたチューブリンは翻訳後修飾をあまり受けておらず, アセチル化のみが確認され, チロ

シン化・脱チロシン化は起こっていないと考えられる（Hotta et al. 2016 Plant Physiol. 170: 1189-
1205）。TTL と配列が似ている遺伝子が植物にも存在するが, 変異体は顕著な表現型を示さず, 
その機能は不明である。一方, 分子量がシフトしたチューブリンが検出されており, 動物細胞

とは異なる修飾を受けている可能性がある。修飾を受けやすい C 末端配列は, 植物のチュー

ブリンでも保存されており, 今後の解析に期待したい。 
 植物チューブリンのリン酸化の機能についてはわかっていなかったが, 近年の解析からそ

の一端が明らかになった。植物細胞が高浸透圧や塩ストレスにさらされると, 微小管が一過的

に脱重合して減少し, 細胞成長が一旦停止する。この一過的な微小管脱重合は PHS1 タンパク

質による D-チューブリンのリン酸化によって引き起こされる（Fujita et al. 2013 Curr. Biol. 23: 
1969-1970, Ban et al. 2013 Plant Cell Physiol. 54: 848-858）。PHS1 は MAP キナーゼフォスファタ

ーゼドメインと, 非典型的なキナーゼドメインを持つハイブリッド型のタンパク質で, 高浸

透圧ストレスによってキナーゼが活性化してD-チューブリンの Thr-359 をリン酸化する。Thr-
359 がリン酸化されるとチューブリンの微小管への重合が抑制され, 微小管が脱重合する。動

物細胞では M 期に微小管が脱重合するが, この時, CDK がE-チューブリンの Thr-172 をリン酸

化して微小管への重合を抑制すると考えられる（Fourest-Lieuvin et al. 2006 Mol Biol Cell 17: 
1041-1050）。また, 動物や酵母ではJ-チューブリンのリン酸化が中心体の分離や紡錘体形成に

関与することが報告されている（詳しくは Takatani et al. 2015a の reference を参照）。 
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１．はじめに 

植物細胞は葉や根，気孔等，器官や組織の役割に合わせ多様な形に成長する。植物細胞の

形を生み出す要因として表層微小管が挙げられる。微小管は真核生物に保存された細胞骨格

の一つであり，αチューブリンとβチューブリンが結合したチューブリンダイマーが管状に

重合することにより作られる。表層微小管は細胞膜内側にアンカーされた微小管の一群であ

り，表層微小管に沿って細胞壁成分が沈着する。この細胞壁成分が「たが」となり，細胞が異

方的に伸長することにより細胞の形が生み出される。表層微小管の並びは細胞分化過程にお

いて適切な配向へと柔軟に変化する。これまでに表層微小管の配向を制御する多くの微小管

付随タンパク質が同定されてきた。これらの微小管付随タンパク質は，表層微小管の重合・

脱重合・枝分かれや束化等を制御することにより，表層微小管の配向を決定している。本稿

ではシロイヌナズナの木部道管細胞を例にとり，特徴的な二次細胞壁の沈着パターンを誘導

する表層微小管の形成機構について，微小管付随タンパク質に着目して紹介する。 
 

２．シロイヌナズナの根における木部道管の形成 

維管束組織の構成要素の１つである木部道管は植物全身に張り巡らされており，根から吸

収した水分や養分を全身に供給する。木部細胞はセルロース、セミヘルロース、リグニンを

主な構成成分とする厚い二次細胞壁を沈着した後，プログラム細胞死により細胞内を消化し，

中空の管状要素となる。この管状要素が縦に連なることにより長い管状の道管を作り上げて

いる。木部道管は原生木部道管と後生木部道管の２種類に分類される。原生木部道管では環

状やらせん状のパターンに，後生木部道管では壁孔を伴った孔紋状のパターンに二次細胞壁

が沈着する。シロイヌナズナの根端では内皮に囲まれた中心柱において２列の原生木部細胞
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の分化が始まる。続けて原生木部の間の３列において後生木部細胞の分化が始まり，合わせ

て５列の木部道管が形成される（図１左）。 
原生木部細胞の分化過程に

おいて表層微小管は顕著に束

化し，環状やらせん状に配向す

る。この表層微小管の束に沿っ

て二次細胞壁が沈着すること

により環状およびらせん状の

二次細胞壁パターンが形成さ

れる。一方，後生木部細胞では

表層微小管が将来壁孔になる

領域を避けるように配向し，こ

の表層微小管の配向に従って

二次細胞壁が沈着することに

より，孔紋状の二次細胞壁パタ

ーンが形成される（図１右）。

この様に，原生木部道管と後生

木部道管のどちらにおいても

表層微小管が二次細胞壁の沈

着パターンを決定する上で重

要なはたらきを担う。このよう

な表層微小管の配向は，複数の

微小管付随タンパク質により

制御されていることが明らか

となってきた。 

 
図１ シロイヌナズナの根における木部道管の形成 
（左）シロイヌナズナの根組織，（右）原生木部道管細胞（赤いやじり）と後生木部道管細胞

（黄色いやじり）の分化過程。表層微小管に沿って二次細胞壁が沈着する。 
 

３．二次細胞壁パターンを制御する微小管付随タンパク質 

木部道管細胞において表層微小管の配向を制御する因子は，主にシロイヌナズナの培養細

胞を利用した研究により同定されてきた。Pesquetらは木部道管分化を誘導する細胞培養系を
用いて微小管付随タンパク質の遺伝子発現を網羅的に調べ，微小管付随タンパク質MAP70-5
が木部道管分化において顕著に発現することを報告した (Pesquet et al., 2010)。Pesquetらの培
養系ではらせん状，網状，孔紋状などの二次細胞壁パターンが形成される。MAP70-5の過剰
発現株ではそれらのパターンの内，らせん状の二次細胞壁を形成する細胞の割合が上昇し，

孔紋状の二次細胞壁を形成する細胞は減少した。一方，RNAiによる MAP70-5の発現抑制株
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ではらせん状の二次細胞壁を形成する細胞の割合が減少し，孔紋状の二次細胞壁を形成する

細胞の割合が上昇した。また，MAP70-5が二次細胞壁の辺縁部に顕著に局在した。これらの
ことから，MAP70-5は二次細胞壁の境界に位置する微小管を安定化させることにより，二次
細胞壁パターンのタイプを制御していると考察された (Pesquet et al., 2010)。その後，Derbyshire
らは同培養系を用いて微小管付随タンパク質のプロテオーム解析を行い，木部道管細胞から

複数の微小管付随タンパク質を単離した (Derbyshire et al., 2015)。これらの過剰発現や発現抑
制によりMAP65-1や AIR9が木部道管の二次細胞壁パターンの制御に関わっていることが示
唆された。しかしながらこれらの知見は in vitroの培養系に限られており，植物個体内の原生
木部道管，あるいは後生木部道管におけるこれらのタンパク質の詳細な機能は明らかになっ

ていない。今後，植物体を用いたさらなる解析が望まれる。 

 

４．後生木部道管の二次細胞壁パターンを制御する微小管付随タンパク質 

一方，筆者らの研究グループは後生木部道管分化において特異的にはたらく複数の微小管

付随タンパク質を同定し，その機能を明らかにした。筆者らは後生木部道管分化のマスター

転写因子 VASCULAR-RELATED NAC-DOMAIN 6 (VND6) をシロイヌナズナの培養細胞に発
現させることにより，後生木部道管の分化を高頻度同調的に誘導する実験系を確立した (Oda 
et al. 2010)。この実験系を用いて解析を進めた結果，植物特異的な Rho GTPaseファミリーに
属する ROP GTPase が微小管付随タンパク質を制御することにより，孔紋状の二次細胞壁パ
ターンが構築されることを突き止めた  (Oda and Fukuda, 2012)。ROP GTPase は guanine 
nucleotide exchange factor である ROPGEFのはたらきにより活性化し，逆に GTPase activating 
protein である ROPGAP のはたらきにより不活性化する。後生木部細胞では ROPGEF4 と
ROPGAP3のはたらきにより ROP11が局所的に活性化し，周期的に ROP11が活性化した領域
（活性化 ROP11ドメイン）が作られる（図２）。活性化した ROP11は微小管付随タンパク質
である MIDD1 (MICROTUBULE DEPLETION DOMAIN1) を介して Kinesin-13A を活性化

ROP11 ドメインにリクルー
トする。Kinesin-13Aの微小管
脱重合活性により，活性化

ROP11 ドメイン内に伸長し
てくる表層微小管が脱重合

される。その結果，表層微小

管を欠くドメインが周期的

に作られ，孔紋状の二次細胞

壁パターンが誘導される（図

２）。Kinesin-13Aの欠損変異

図２ 後木部道管細胞において表層微小管の配向パターンを作りだす分子機構（左）後生

木部細胞の分化初期における表層微小管配向パターン。灰色の点線内の領域は微小管が失

われ壁孔となる。（右）左図の赤点線内の拡大図。壁孔を形成する領域における表層微小

管の配向制御機構を示す。 
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体では壁孔が小さくなったことから，この一連のシグナルが後生木部道管の二次細胞壁パタ

ーン形成にはたらいていることが証明された (Oda and Fukuda, 2013)。 
今後の研究においては，規則的かつ細胞自律的に形成される活性化 ROP11ドメインパター

ンの形成機構の解明が待たれる。これまでに筆者らの研究グループは数理解析を取り入れた

試みによりROP11のドメインパターンが反応拡散系と類似した仕組みにより自発的に形成さ
れ得るという知見を得ている (Nagashima et al., 2018)。これに関しては別の機会に詳しく紹介
したい。 
最近になり筆者らの研究グループは後生木部道管の二次細胞壁パターンに関わる２種の微

小管付随タンパク質を報告した。１報目では植物特異的な微小管付随タンパク質である

IQD13 (IQ67－DOMAIN13) が壁孔の形態を制御することを報告した (Sugiyama et al., 2017)。
IQD13 の欠損変異体および RNAi による発現抑制体では野生型より大きい壁孔が形成され，
IQD13 の過剰発現体では野生型よりも細長い壁孔が形成された。IQD13 は微小管結合ドメイ
ンに加え細胞膜結合ドメインを持つことから，表層微小管を細胞膜に強く結合させると考え

られる。さらに、IQD13 を異所的に発現した細胞では表層微小管が増加し，これらの微小管
は微小管重合阻害剤に強い耐性を示したことから，IQD13 は表層微小管を特異的に安定化し
ていると考えられる (Sugiyama et al., 2017)。これまでに活性化 ROP11ドメインを囲む表層微
小管が活性型 ROP11 の拡散を抑制することが示唆されている (Oda and Fukuda, 2012)。人為
的に活性化 ROP11ドメインを形成すると、IQD13非存在下では円形のドメインが形成された
が、IQD13存在下では表層微小管により ROP11の局在が制限され、細長いドメインが形成さ
れた。このことから IQD13 は表層微小管を介して活性型 ROP11 の拡散を抑制することによ
り，壁孔の大きさを負に制御していると考えられる（図３）。 
２報目では植物特異的な微小管付随タンパク質 CORTICAL MICROTUBULE 

DISORDERING1 (CORD1) および CORD2 が壁孔の形態制御に関わっていることを報告した 
(Sasaki et al., 2017)。IQD13とは逆に，cord1 cord2二重欠損変異体では野生型より小さい壁孔
が形成され，CORD1 の過剰発現体では野生型よりも大きい壁孔が形成された。CORD1 を異
所的に発現させると，表層微小管がゆらゆらと揺れるような不安定な動態が観察された。こ

のような動態は，表層微小管が細胞膜から部分的に離れ，細胞質に遊離することにより引き

起こされていた。このことから，CORD1は表層微小管の細胞膜結合を阻害し，それにより表
層微小管の動態を不安定にすると考えられた。これを確かめるため，胚軸組織を用いて異所

的に後生木部細胞を分化させ，その表層微小管を観察した。その結果，野生型では表層微小

管がややランダムに並んでいたのに対し，cord1 cord2二重変異体では表層微小管が野生型よ
りも平行にそろっていた。二重変異体では表層微小管が野生型よりも強固に細胞膜に結合し，

表層微小管の配向変化が阻害されたと考えられた。これは CORD1 が表層微小管の細胞膜結
合を阻害し，表層微小管の動態を不安定にするという考えを支持する。cord1 cord2二重変異
体では，強固に細胞膜に結合した表層微小管が活性化 ROP11ドメインの拡散を阻害し，それ
により活性化 ROP11ドメイン，さらには壁孔が小さく形成されたのだろう。以上をまとめる
と，CORD1 は木部道管の分化初期に表層微小管の細胞膜からの脱離を促進することにより，
表層微小管の可動性を増し，表層微小管の配向変化を促進することにより壁孔の大きさを制
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御していると考えられる（図３）。シロイヌナズナには CORD1と CORD2に加え５つの CORD
遺伝子が存在し，これらの遺伝子は様々な組織で発現している。表層微小管の配向が乱れる

現象は，根毛 (Van Bruaene et al., 2004) やトライコーム (Tian et al., 2015) の分化，受精卵 
(Kimata et al., 2016) においても観察されているが、その分子メカニズムと生理学的な意義は
明確にされていない。CORD ファミリーは様々な器官で発現していることから、このような
表層微小管の配向制御に CORDによる細胞膜からの表層微小管の脱離機構が関わっているの
かもしれない。CORD ファミリーの変異体を解析することにより、その分子メカニズムと生
理学的な意義に関して知見が得られると期待される。 

IQD13 と CORD1 は壁孔の大きさに対して相反する作用をもつ。両者が協調的に働くこと
により，適切な二次細胞壁パターンが形成されていると考えられる。今後，両者の機能欠損

変異体における表層微小管の詳細な構造解析や高感度イメージングによる細胞内局在の解析，

CORD1による表層微小管の制御機構の解析を進めることにより，両者が協調的にはたらく仕
組みが明らかになると期待される。 

  
図３ 木部道管分化過程における CORD1と IQD13の役割 
平行に並んだ表層微小管は木部道管の分化過程において二次細胞壁を誘導するパターンに配

向する。CORD1は表層微小管の可動性を上げることにより表層微小管の配向変化を促進す
る。一方，表層微小管は IQD13を介して細胞膜に強く結合することにより，活性化 ROP11
ドメインの細胞膜上での拡散を抑制し，適切な大きさのドメインを形成する。 
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５．表層微小管に沿った細胞壁成分の輸送に関わるタンパク質 

前述したように，木部道管の分化過程では複数の微小管付随タンパク質のはたらきにより

表層微小管が適切に配向し，二次細胞壁の沈着パターンを作り出すための基礎となってい

る。それに加え，近年，表層微小管に沿った細胞壁成分の輸送に関わる因子も報告された。

Exocyst複合体は８つのサブユニットからなる巨大な複合体であり、分泌小胞を細胞膜の適
切な位置に誘導する。筆者らの研究グループは道管において機能未知タンパク質である

VETH1および VETH2が exocyst複合体を細胞膜上の表層微小管にリクルートすることによ
り表層微小管近傍への二次細胞壁成分の輸送を制御することを報告した (Oda et al., 2015; 
Vukasinovic et al., 2017)。また，Kinesinファミリーに属する FRA1が原生木部道管を含め細
胞壁成分の輸送に広く関わっていることが報告された (Zhu et al., 2015)。この様に，表層微
小管の配向変化から表層微小管に沿った二次細胞壁の沈着に至る，木部道管分化の一連の機

構が着実に明らかになってきている。 
 

６．おわりに 

木部道管の複雑な二次細胞壁パターンは，表層微小管の高度に組織化された配向により制

御されている。これまでに、培養細胞を用いた網羅的解析により二次細胞壁パターンの形成

に関わる微小管付随タンパク質が次々と明らかにされてきた。そして，これらの微小管付随

タンパク質の機能解析により，表層微小管の配向を制御する分子機構の理解が進んできた。

これらの微小管付随タンパク質の大部分には複数の相同遺伝子が存在し，木部道管以外の組

織において発現しているものも多い。道管の研究から得られた知見に加え，これらの遺伝子

の機能解析を進めることにより，様々な細胞の分化や形態形成の研究がさらに発展すると期

待される。 
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植物には,セルロース合成酵素のレールとして働く表層微小管,分裂面の方向を決定する

PPB（preprophase band, 分裂準備帯）,染色体の分配に働く紡錘体,細胞板の構築に働くフラ

グモプラストと呼ばれる微小管構造物が存在する。これらの微小管構造物の構築と機能発現

には微小管の周囲に集積する微小管付随タンパク質群（MAPs, microtubule associated 

proteins）が必須であり,植物における微小管の役割やその制御メカニズムを調べるためには

MAPs の機能解析をする必要がある(Hamada 2014, Hashimoto 2015)。 

 

1. 微小管付随タンパク質群（MAPs） 

植物の微小管付随タンパク質群（MAPs）には真核生物に共通したタンパク質ファミリーと

植物独特のタンパク質ファミリーに分類できる。真核生物共通な MAPs の基本的な動作メカニ

ズムは,ほぼ保存されていると考えられるが,その一方で,植物独特な使われ方や役割を担っ

ていることがある。例えば,微小管の重合開始に関わるγ-tubulin 複合体の構成因子は植物

にも存在し,微小管の重合開始に関わっている。しかしながら動物細胞ではγ-tubulin 複合

体が中心体周辺に局在して微小管が中心体から放射状に伸びるのに対し,植物細胞（特に被子

植物）ではγ-tubulin複合体は細胞の全体（特に微小管上や細胞膜）に分布して分散型の微

小管ネットワーク形成の基盤となっている。また微小管上を動くモータータンパク質である

キネシンもその作動メカニズムは基本的に同じであると思われるが,一部のキネシンサブフ

ァミリーでは動物と植物で多様性が大きく異なる。特にその違いが顕著なサブファミリーは

キネシン 14 サブファミリーであり,植物には動物のキネシンでは稀な微小管マイナス端方向

へと移動できるキネシンが多く含まれている。また微小管束化タンパク質の一つである MAP65
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ファミリー（植物では MAP65,ヒトでは PRC1,酵母では ASE1と呼ばれる）は大半の動物や菌類

では 1遺伝子座しか存在しないのに対し,植物では多様化しており（シロイヌナズナに 9遺伝

子座）,植物の微小管構造物の構築に束化が重要であることが示唆されている。また植物独特

の使われ方をする MAPs として,カタニンが注目されている。カタニンは動物や菌類では微小

管を切断することで微小管を脱重合させたり,中心体から微小管を切り離して細胞周辺部に

輸送される微小管を生み出している。植物のカタニンは表層微小管の交差部位に局在して微

小管を切断するが,切断された微小管のプラス端が安定化されることで微小管の本数を増加

させるという役割を担っている（Lindeboom et al. 2013,中村 & 八木 2018 BSJ-Review 9C3: 

120-129）。真核生物に共通した MAPs に関しては,今後の更なる解析により植物独特な使われ

方や役割が明らかにされると期待される。 

 

 一方,植物には多くの植物独特な MAPs も存在している。それらの大半はシロイヌナズナを

用いた遺伝学によって同定されてきた（Sedbrook & Kaloriti 2008）。シロイヌナズナの MAPs

変異体では異常が重篤な場合は致死の表現型が見られ,また致死ではないが細胞伸長や種子

形成に顕著な異常を示す表現型,根や葉柄が「ねじれる」という軽微な異常を示す表現型,さ

らに個体レベルでの見た目に変化は生じず細胞レベルの形態でのみ異常が見られる軽微な表

現型などが見られる。これまでに機能が明確な植物独特な MAPs として,セルロース合成酵素

と微小管を繋ぐ CSI(Cellulose synthase interacting)ファミリー（Gu et al. 2010, Li et 

al. 2012）,微小管のマイナス端の安定化に働く SPR2 ファミリー(Nakamura et al. 2018, 

Leong et al. 2018, Fan et al. 2018),微小管密度の調節に働く RIP/MIDD ファミリー（Lavy 

et al. 2007, Li et al. 2008, Oda et al. 2010, Oda and Fukuda 2012, 2013）などが挙げ

られる。しかしながら,多くの植物独特な MAPsは詳細な機能解析がされておらず,どのように

微小管に作用するか,その作用メカニズムは今後,続々と明らかになると期待される。 

また翻訳後修飾による MAPs の機能変換も,微小管研究における重要なテーマである。動物

や菌類の MAPs同様に,植物 MAPsの主な機能変換もリン酸化・脱リン酸化で引き起こされてお

り,それらに関連する微小管関連キナーゼ,フォスファターゼが同定されている。その多くは

細胞周期の変化に応じた変化であり,CDK, Aurora キナーゼ, mitogen activatedタンパク質

キナーゼ（MAPK)などが同定され,植物独特な制御メカニズムの一端が明らかにされている

(Sasabe & Machida 2012)。また間期の表層微小管の制御に関わる微小管関連キナーゼ,フォ

スファターゼとして,NIMA キナーゼや PHS1 フォスファターゼが同定されており,これらの因

子による詳細な微小管制御メカニズムが明らかにされている（Fujita et al. 2013, Takatani 

et al. 2017）。さらに表層微小管と PPBの構築に関わる TON1/FASS(TON2) フォスファターゼ

複合体の機能も明らかにされている（Kirik et al. 2012, Spinner et al. 2013）。 

微小管構造物の構築やその機能発現は,多くの MAPs や翻訳後修飾に関わる制御分子が協調

的に働く複雑なネットワークの上に成り立っている。現時点ではその僅かな一端が解き明か
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されているのみであり,今後の研究発展により,さらに詳細なメカニズムが明らかになること

が期待される。特に植物独特な MAPs については,個々の MAPs による微小管制御メカニズム・

作用メカニズムすら不明な点が多く,明らかにすべき課題が多く残されているのが現状であ

る。 

 

2-1. 微小管はオルガネラ・RNA 顆粒・タンパク質が集積する足場として働く 

筆者は,これまでに生化学を基盤とした植物 MAPs の同定と機能解析を行ってきた。植物細

胞の大半を占める液胞には多くのタンパク質分解成分が含まれており,植物細胞を破砕する

と細胞質に含まれる MAPs はすぐに分解されてしまう。そこで筆者らは,密度勾配遠心により

液胞を取り除くことによって分解の少ない高品質の細胞質を調整し,動物細胞同様に微小管

の重合・脱重合と遠心分離を繰り返す MAPs 精製法を可能とした（Sonobe 1996, Hamada and 

Sonobe 2017）。この技術を用いて,シロイヌナズナ培養細胞を材料とした MAPs の網羅的同定

（MAPs プロテオーム）を行った。その結果,精製した MAPs 画分において,727 種類の MAPs を

同定した（Hamada et al. 2013,濱田・未発表データでは 1568 種類の MAPs を同定）。MAPs プ

ロテオームでは,この解析以前に同定されていた既知の 117 種類の MAPs のうち,約 75％にあ

たる 87種類の MAPs が同定されており,信頼性の高い解析結果だと言える。さらに機能未知で

あったタンパク質の中から,細胞内で微小管局在を示す新たな 6 family の MAPs も同定され

ている。 

その一方,MAPs プロテオームの全体像を俯瞰すると,同定した全タンパク質のうち,MAPs は

1 割程度であり,それ以外に DNA・RNA 結合タンパク質が 4 割,オルガネラタンパク質が 1 割,

図１ 微小管付随タンパク質群（MAPs）プロテオームで同定されたタンパク質 
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細胞質タンパク質が１割と一見すると微小管機能とは関係のないものが多く含まれていた

(図１)。これらの MAPs以外のタンパク質の中には,MAPs画分に高濃度に濃縮されているもの

も多く,筆者はこれらのタンパク質が単なる非特異的結合による夾雑物（コンタミネーション）

ではなく,実際に細胞内でも微小管と相互作用しているのではないかと考えている。そこでこ

の BSJ-Review では,これまでの筆者らの研究成果を含め,MAPs 画分に含まれていたオルガネ

ラや RNA 結合タンパク質・RNA などが集合した RNA 顆粒の細胞内での振る舞いと微小管の関

連について概説する。 

 

2-2.オルガネラ・RNA顆粒の係留とキネシン・モータータンパク質 

植物のオルガネラ輸送がアクチン繊維上を駆動するミオシンによって行われていることは

明確であるが,その一方,微小管の役割はあまり分かっていなかった(Shimmen 2007, Cai & 

Cresti 2012)。その理由の一つが,植物のアクチン繊維-ミオシンが引き起こす運動が,植物の

微小管-キネシンが引き起こす運動も含む他の真核生物の細胞骨格運動に比べて極めて早く

（Tominaga & Nakano 2012, Nebenführ & Dixit 2018）,微小管による運動が目立たないため

だと考えられる。これまでに植物における微小管依存的なオルガネラの運動を明確に示した

例として,in vitroでの解析（Romagnoli et al. 2003）,ゴルジ体分泌小胞の動き（Crowell 

et al. 2009, Gutierrez et al. 2009), 小胞体チューブの伸長（Hamada et al. 2014）,分

泌小胞に局在するキネシンの動き（Zhu et al. 2015, Kong et al. 2015）などがあるが,そ

の運動スピードは一般的な植物アクチン繊維が引き起こす運動スピードの１０分の１程度で

ある。また細胞内ライブイメージングによりオルガネラ（ペルオキシソーム,ミトコンドリア,

ゴルジ体）を観察すると,オルガネラはアクチン繊維によって輸送され,表層微小管が存在す

る場所で係留されるように見える（Van Gestel et al. 2002, Chuong et al. 2005, Crowell 

et al. 2009, Gutierrez et al. 2009）。さらに mRNA の 5’末端のキャップ構造の分解に働

く細胞質 RNA 顆粒である P-bodies もアクチン繊維によって輸送され,表層微小管で係留され

る（Hamada et al. 2012）。P-bodies と同様の動きは翻訳抑制された mRNA などで構成される

ストレス顆粒や,microRNA を含む AGO1 顆粒などでも観察される（Hamada et al. 2018,濱田,

未発表データ）。これらの観察により,MAPs 画分に含まれていたオルガネラ・細胞質 RNA 顆粒

のタンパク質は,実際に細胞内でも微小管と相互作用している可能性が高いと言える。 

 

この細胞内でのオルガネラ・RNA 顆粒と微小管の相互作用は,キネシンや架橋タンパク質に

よって引き起こされている可能性が高く,微小管に沿ったオルガネラの移動は（微小管に平行

に伸びたアクチン繊維-ミオシンの関与がない限り）キネシンが関与すると思われる。一方,

微小管上に係留されるように観察される粒状オルガネラ・RNA顆粒に関しては,細胞膜上で小

胞体や微小管などが形成する「オルガネラ・RNA顆粒が係留される特別な領域」で起きる可能

性も高く,１個から数個程度のタンパク質で構成されるような直接的な相互作用ではない可
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能性もある(Peña & Heinlein 2013)。その証拠として,微小管を脱重合させた場合でも,粒状

のオルガネラ（ペルオキシソーム,ミトコンドリア,ゴルジ体）や RNA 顆粒の停止頻度は影響

を受けない（Hamada et al. 2012）。これは粒状オルガネラや RNA 顆粒が,細胞膜上で形成さ

れている「オルガネラ・RNA 顆粒が係留される特別な領域」に含まれる微小管以外の構造体

（小胞体や細胞膜,その他のオルガネラなど）と強く相互作用しているためだと考えられる。 

 

微小管上を動くモータータンパク質であるキネシンは,微小管構造物の構築に関わるキネ

シンとオルガネラ輸送に関わるキネシンに分類される。植物におけるキネシンファミリーの

種類は多く,オルガネラ輸送を微小管依存的に行う動物と比較しても遜色ない(Richardson 

et al. 2006, Nebenführ & Dixit 2018)。このキネシンファミリーの中でもキネシン 14 サブ

ファミリーは特に植物で多様化しており,微小管のマイナス端方向へと移動できるキネシン

が多く含まれていることが特徴である。 

キネシン 4 サブファミリーに属する FRA1 がゴルジ体由来の分泌小胞を運び,確実に微小管

上で移動することが観察されている（Zhu et al. 2015, Kong et al. 2015）。被子植物にお

いて核の輸送はアクチン繊維依存的であるが（Tamura et al. 2013）,アクチン繊維結合ドメ

インをもつ KCH（キネシン 14 サブファミリー, 以下,サブファミリーは省略）は微小管依存

的にアクチン繊維を運ぶことが可能であり(Walter et al. 2015),KCH は微小管ーアクチン繊

維相互作用を介した核の輸送に働くと考えられている(Frey et al. 2010)。一方,ヒメツリガ

ネゴケにおける核の輸送は微小管依存的に KCBP-b（キネシン 14）や KCH が行なっており(Miki 

et al. 2015, Jonsson et al. 2015, Yamada et al. 2017, Yamada & Goshima 2018),生物種

によって異なる細胞骨格の使い方をしていることがわかる。KP1（キネシン 14）はミトコンド

リア外膜タンパク質 VDAC3 と結合し,ミトコンドリアの輸送に関わっていると報告されてい

る（Yang et al. 2011）。また分裂期の微小管構造物である PPBやフラグモプラストに偏在す

る POK1 ファミリー(キネシン 12)や PAKRP/KINID1 ファミリー (キネシン 12),NACK ファミリ

ー（キネシン 7）などは微小管構造物の機能発現に必須なキネシンである。これらのキネシン

が何らかのオルガネラ輸送に関わっている可能性もあるが,断言するためには更なる検証が

必要であると思われる。 

 

2-3. 表層微小管と「オルガネラが係留される特別な領域」について 

微小管とオルガネラ・RNA 顆粒がキネシンや架橋タンパク質によって直接結合する以外の

可能性として,微小管が存在していた領域が「オルガネラ・RNA顆粒が係留される特別な領域」

である可能性がある（図２）。この領域の実体については不明な点が多いが,以下のようにそ

の存在は確実であると思われる。 

 

筆者らは,小胞体ネットワークと表層微小管をライブイメージング観察することで,小胞体
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ネットワークの分岐点が微小管上に形成されていることを見出した（Hamada et al. 2012, 

Peña & Heinlein 2013）。小胞体ネットワークはチューブ状とシート状の小胞体で構成され,

他のオルガネラ同様にアクチン繊維依存的に活発に運動しており（Quader et al. 1989）,そ

の一部分は細胞内で固定されている（Sparkes et al. 2009）。筆者らの観察では,この小胞体

が固定されている箇所が微小管と共局在しており,その小胞体-微小管接着部位が分岐点にな

りやすいことを明らかにした（Hamada et al. 2014）。この観察結果を裏付けるように,微小

管を薬剤で脱重合させた場合,小胞体分岐の数は減少する（Hamada et al., 2012）。また細胞

内で観察される微小管密度と小胞体の分岐数は強い相関を示した（Hamada et al., 2014）。 

 

図２ 細胞質中・細胞膜近傍
における細胞骨格・小胞体・
「オルガネラ・RNA 顆粒が係
留される特別な領域」の模式
図 
 
表層微小管周辺には小胞
体を含む様々なオルガネラ
や RNA 顆粒が集積し,「オル
ガネラ・RNA 顆粒が係留され
る特別な領域」が形成される。
この領域ではオルガネラ間
の相互作用に加え,表層微小
管上に局在する細胞質酵素
などにより活発な代謝が行
われ,またイノシトールリン
酸が多く,細胞膜でのエンド
サイトーシス,エキソサイト
ーシスのみならず,シグナル
伝達や膜輸送,病害応答など
の多様な発生や環境応答の
基盤として働くと考えられ
る。 

 
表層微小管は細胞膜に沿って２次元に広がるネットワークである。①細胞膜から離れた細胞質
中に原形質流動を引き起こすアクチン繊維の太い束が存在し,小胞体を含むオルガネラや RNA 顆
粒などを運んでいる。②細胞膜近傍では,細いアクチン繊維（おそらく１本）が小胞体を含むオル
ガネラや RNA顆粒などを運ぶ。③アクチン繊維によって運ばれてきたオルガネラや RNA顆粒は微
小管周辺でしばしば係留される。④一部のオルガネラは微小管上を動いたり,微小管上に係留され
ている。⑤小胞体は VAP27 などの因子によって微小管や細胞膜に係留されている。小胞体と細胞
膜を繋ぐ SYT1は VAP27を挟むように局在する。また SYT1による小胞体ー細胞膜との結合には微
小管は必須ではない。 

 

 また小胞体は細胞膜にも直接結合しており,微小管を完全に破壊した場合,小胞体ネット

ワークの固定部位や分岐点は減少するが完全には失われない。この小胞体と細胞膜に接着部

位は小胞体-細胞膜接着部位（EPCSs: Endoplasmic Reticulum-Plasma membrane contact 

sites）と呼ばれている（Wang et al. 2017）。この EPCSs のマーカーとしては真核生物に保

存された小胞体-細胞膜架橋タンパク質である VAP27 や SYT1 が知られており,これらのタン
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パク質が植物の EPCSsに局在することが知られている（Wang et al. 2014, Pérez-Sancho et 

al. 2015, Levey et al. 2015, Wang et al. 2016）。また EPCSsに局在する植物特有のタン

パク質として SNARE タンパク質である SYP7 ファミリーや NET3C などが知られており,これら

のタンパク質はアクチン繊維結合ドメインを介してアクチン繊維と小胞体を安定的に繋いで

いると考えられている（Suwastika et al. 2008, Wang et al. 2014, Cao et al. 2016）。 

これらの中で注目すべきタンパク質は VAP27 である。VAP27 は微小管へ直接結合すること

が in vitroで示されており,微小管・小胞体・細胞膜の３者を繋いでいる（Wang et al. 2014）。

VAP27と SYT1の細胞内局在は異なっており,VAP27で認識される V-EPCSsは表層微小管の周囲

に局在し（表層微小管は約 10 nm 程度の距離で密接に細胞膜に沿った二次元の構造であ

る）,SYT1 で認識される S-EPCSs は表層微小管周囲には少なく VAP27 の局在を避けて微小管

を挟むように局在している（Siao et al. 2016）。この VAP family は動物細胞や酵母では微

小管への結合（Skehel et al. 2000）以外に,脂質合成や膜交通,膜輸送などに働いているこ

とが知られている（Lev et al. 2008）。シロイヌナズナにおいても VAP27がクラスリンを介

したエンドサイトーシスに働くことが示されている（Stefano et al. 2018）。また VAP27は

PI(3)P, PI(4)P, PI(5)Pなどのイノシトールリン酸とも直接結合することができる（Stefano 

et al. 2018）。 

一方,MAPsである CLASPは後期エンドソームに局在する SNX1（Sorting Nexin1）との相互

作用することが報告されている(Ambrose et al. 2013)。この SNX1 は PI(3)P や PI(3,5)P2 と

結合し,また PI(3)Pを PI(3,5)P2へ変換する FAB1 タンパク質とも後期エンドソームで共局在

する(Hirano et al. 2015)。この後期エンドソームは細胞表層で微小管に沿った粒状やチュ

ーブ状の構造として存在するが,微小管を破壊するとこれらの後期エンドソームが細胞質に

離散してしまうことが知られている(Ambrose et al. 2013, Hirano et al. 2015)。 

この VAP27 と CLASP の研究において浮かび上がる「微小管・小胞体・エンドサイトーシス・

イノシトールリン酸」などの共通のキーワードは,VAP27 が形成する V-EPCSs と CLASP の相互

作用を連想させ,CLASPは V-EPCSs の構築に働く重要な因子である可能性が示唆される。また

イノシトールリン酸は膜ドメインの目印として細胞膜でのエンドサイトーシス,エキソサイ

トーシスのみならず,シグナル伝達や膜輸送,病害応答などの多様な発生や環境応答の基盤と

して働いており（Heilmann, 2016）,イノシトールリン酸と共局在する CLASP や V-EPCSsが関

わる構造の重要性はその点からも支持される。 

 

この表層微小管周辺には,EPCSs に関わる小胞体・細胞膜のみならず,その他のミトコンド

リア・ペルオキシソーム・ゴルジ体などのオルガネラ,P-bodiesやストレス顆粒などの RNA 顆

粒も局在し,「オルガネラ・RNA 顆粒が係留される特別な領域」が形成される。これらのオル

ガネラ間の相互作用（オルガネラ間コンタクトサイト）は細胞内の代謝にとって非常に重要

である（Gatta and Levine, 2017）。植物は動物や酵母よりも更に多くの代謝物を合成してお
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り,表層微小管が構築に関わる「オルガネラが係留される特別な領域」は重要な役割を担って

いると想像できる。しかしながらこれらのオルガネラ機能と微小管の直接的な繋がりを実験

的に見つけることは難しいかもしれない。過去には観察条件や観察対象を変えることで,新た

な微小管とオルガネラの繋がりを見出した例がある。例えばシロイヌナズナの表皮細胞では

エキソサイトーシスの頻度が微小管の有無に依存しないと報告されていたが（Gutierrez et 

al. 2009, Fendrych et al. 2013）, 導管分化時に注目すると微小管がエキソサイトーシス

の足場として働くことが示されている（Oda et al. 2015, 佐々木&小田 2018)。また微小管

に沿って伸長する小胞体や,微小管-小胞体の相互作用などは,アクチン繊維の非存在下で観

察されやすくなる（Hamada et al. 2014）。 

 

これまでの微小管研究では,表層微小管の機能は「セルロース合成酵素のレール」としての

役割が大きくクローズアップされてきた。今後は「細胞膜近傍で様々なオルガネラ間相互作

用や細胞質タンパク質を集積させるハブ」という表層微小管の役割についても,多くの知見が

得られると期待している。 
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１．はじめに 

 1 つの細胞が分裂することによって 2 つの娘細胞を作り出すには、細胞周期と呼ばれる４
つの特徴的な期間(G1 期、S 期、G2 期、M 期)を経る必要がある。このとき、生命の設計図
であるゲノムを正確に娘細胞に伝えることは生物にとって最も重要な課題の１つである。そ

のため、細胞周期の各期間には、分裂が正常に行われているかを監視するチェックポイント

が存在することが知られている(Barnum and O'Connell, 2014)。このうち、M期に存在するチェ
ックポイントは Spindle assembly checkpoint (SAC)と呼ばれ、紡錘体微小管と各染色体上に存
在するキネトコアが正確に結合するまで、細胞分裂を M 期の中期に停止させる。SAC に関
わる遺伝子群は酵母に微小管重合阻害剤を処理する実験によって単離同定が進められた

(Hoyt et al., 1991; Li and Murray, 1991)。野生型の酵母では、微小管が破壊されることによって
紡錘体微小管とキネトコアの結合が起こらないため、SAC によって分裂が停止する。一方、
SACの変異体は分裂を停止することができないため、微小管重合阻害剤の存在下でも一定期
間増殖を続けることになる。このようにして解析が進められた SACは、酵母から動物まで高
度に保存された機構であることが確認され、特にヒトでは SACに異常が起こるとガンを誘発
することが明らかとなったため、これまでに多くの研究が行われてきた(Kops et al., 2005)。し
かし、植物には SACに関わる相同遺伝子が保存されていることは分かっていたものの、機能
的な SACが存在するかどうかはわかっていなかった。 
 最近、筆者らは植物にも SACが存在することを突き止め、その制御機構が他の生物とは異
なることを明らかとした。さらに、興味深いことに植物が高頻度に起こすゲノム倍加に SAC
が関与することを示唆する結果を得た。本稿では、現在までに分かっている植物における

SACの機能及びその制御機構を中心に、ゲノム倍加との関係性も紹介したい。 
 

２．Spindle assembly checkpointの機能 

 ここでは SACの機能について、動物細胞を例に解説していく。細胞周期の S期で複製した
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染色体をM期において正確に娘細胞へ等分することは、生物がゲノムを安定して保持するた
めに必須のステップである。E3 のユビキチンリガーゼである Anaphase-promoting 
complex/cyclosome (APC/C) は複製された 2 本の染色体をつなぎとめるコヒーシンリングを
取り除くことで染色体分離に関わるとともに、Cyclinを分解へと導くことで CDKの活性を低
下させ、細胞をM期中期から後期へと移行させる (Sivakumar and Gorbsky, 2015)。染色体分
離を正確に行うためには、ペアとなっている染色体が持つそれぞれのキネトコアに、細胞の

別々の極から伸長してくる紡錘体微小管が正しく結合し、均等にひっぱる力が加わる必要が

ある(Nezi and Musacchio, 2009)。仮に、片方の染色体のキネトコアに微小管が結合することな
く染色体分離が始まってしまうと、この染色体は細胞の中央部に取り残されてしまい、分裂

後の細胞は不完全な染色体セットを持つこととなってしまう。このような状態の細胞を作り

出さないようにキネトコアと紡錘体微小管の結合を監視しているチェックポイントが SAC
である。SACは全てのキネトコアに両極からの紡錘体微小管が結合することで均等な力がか
かるまで、APC/Cの活性を抑制することで細胞のM期中期から後期への移行を阻害し、細胞
が正しい結合状態を作り出すまでの時間的猶予を作り出す(図 1)。このとき SAC に必要なタ
ンパク質複合体は紡錘体微小管と結合していないキネトコアを認識し、局在している。また、

APC/C の直接の阻害は、キネトコアに局在している SAC 複合体から作り出される Mitotic 
checkpoint complex (MCC) が行っていることが知られている(London and Biggins, 2014a)。 
このように動物ではその機能の詳細が明らかとなっている SACであるが、植物にも同様の

機構が存在するかは長年わかっていなかった。筆者らは近年、モデル植物であるシロイヌナ

ズナの根の細胞を用いることで、初めて植物にも SAC が存在することを明確に示した 
(Komaki and Schnittger, 2017)。つまり、野生型の根の細胞では微小管重合阻害剤であるオリザ
リンを処理すると、細胞周期が M 期の中期で停滞するが、SAC を構成する遺伝子の変異体
ではそのような停滞は観察されなかった。しかし、後述の通り、中期での停滞が長時間続い

た場合の細胞の反応は動植物で大きく異なることも同時に明らかとなった。また、動物では

SAC の活性は生存に必須であるが、植物は SAC の活性が消失しても通常の生育条件下では
生長に影響は見られず、オリザリン添加時にのみ生育阻害が観察された(Wang et al., 2012; 
Komaki and Schnittger, 2017)。これは、植物では SACの活性が生存には必須ではなく、ストレ
スに晒された時のみ重要な働きを持つことを意味する。 

図 1. M期チェックポイントである SACの役割 
紡錘体微小管との正確な結合が成立していないキネトコア(赤丸)が存在すると、SAC が活性
化することで細胞周期が停滞し、時間的猶予を作り出す。一旦すべてのキネトコアが紡錘体

微小管と結合すると SACが解除され、細胞周期が後期へと移行する。 
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３． Spindle assembly checkpointの構成因子とキネトコア局在様式 

動物の SACは主に BUB1、BUBR1、BUB3、MAD1、MAD2、MPS1の 6つのタンパク質か
ら構成される(London and Biggins, 2014a)。このうち、MAD2は 2つのコンフォメーションを
とることが知られており、それぞれ closed型(C-MAD2)と open型(O-MAD2)と呼ばれている。
SACの活性化に関わるMPS1は間期には細胞質に局在する(Zhang et al., 2011)。細胞がM期に
入ると、キネトコア構成因子の 1 つである NDC80 を介して、微小管との結合が成立してい
ない染色体のキネトコアに局在し、同じくキネトコア構成因子である KNL1をリン酸化する。
リン酸化された KNL1は BUB1-BUB3複合体をキネトコアに局在させる(Shepperd et al., 2012; 
Yamagishi et al., 2012)。この時、BUB1は同じく BUB3と複合体を形成する BUBR1をキネト
コアに局在させる(Millband, and Hardwick, 2002)。次に、MPS1が BUB1をリン酸化すること
で、MAD1-C-MAD2 複合体をキネトコアに呼び込こみ、全ての SAC 構成因子がキネトコア
に局在することとなる(London, and Biggins, 2014b) (図 2)。MAD1とともにキネトコアに局在
した C-CMAD2 は、触媒の様に働くことで細胞質中に存在する O-MAD2 を C-MAD2 へと構
造の変換を誘導すると考えられている (De Antoni et al., 2005)。C-MAD2 へと変換された
MAD2は BUB3、BUBR1そして APC/Cのコファクターである CDC20と共に、APC/Cの活性
を阻害するMCCを形成することで SACが成立することとなる。MCCに含まれる BUBR1に
は保存された 2 つの KEN-BOX (APC/C 認識配列)が存在するにも関わらず、M 期中期では

APC/Cを介した分解を受けない。そのため、BUBR1が偽基質として APC/Cに取り込まれ、
本来の基質との結合が阻害されるため、結果として APC/C の活性が低下する (Burton and 
Solomon, 2007)。SAC の解除には様々な経路が存在することが知られている。近年、微小管
とMPS1が NDC80上の同じ領域に結合することが明らかとなった(Ji et al., 2015)。つまり、
いったん微小管との結合が確立された NDC80からは SACの活性化因子であるMPS1が乖離
することとなり、SACを解除する一因となっていることが示唆されている。 
植物にも主要な SAC構成因子は保存されているものの、その機能や局在様式において動物
との違いが明らかとなっている(図 2AB)。まず、動物ではM期にのみキネトコアに局在して
いた MPS1が、シロイヌナズナでは間期においても同様にキネトコアに局在しており、どの
ように SAC の活性化が始まるかはまだわかっていない。また、動物では MPS1 が他の SAC
構成因子のキネトコア局在に関するイニシエーターとして働くことが示されているが

(Maciejowski et al., 2010)、シロイヌナズナではMAD2のキネトコア局在にのみ必要であり、
他の SAC構成因子の局在には関与しない。次に、動物では MAD1の局在に必要な BUB1は
Kinaseドメインを持ち、そのリン酸化能は Aurora kinaseのキネトコアへの局在に重要である
ことが知られているが(Ricke et al., 2012)、シロイヌナズナのBUB1様のタンパク質にはKinase
ドメインは存在するものの、MAD1との結合モチーフが欠失している。実際、筆者らの研究
から、植物の BUB1様のタンパク質はMAD1のキネトコア局在に必要ないことが明らかとな
った。さらに配列を詳しく調べたところ、シロイヌナズナに 2 つ存在する BUBR1 様のタン
パク質のうちの 1 つに MAD1 の結合モチーフが保存されており、植物体内においてもこの
BUBR1様のタンパク質の 1つが MAD1のキネトコア局在に必須であることがわかった。以
上の結果より、動物の BUB1と BUBR1の機能が植物では 3つのタンパク質に機能分担され
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ていることが示された。そこで、筆者らは植物の BUB1様タンパク質を BMF1とし、2つあ
る BUBR1様のうち KEN-BOXを保持するものを BMF2、そしてMAD1のキネトコア局在に
関与するものを BMF3と名付けた(Komaki and Schnittger, 2017) (図 2B)。MAD1-MAD2複合体
は植物にも存在するが(Ding et al., 2012)、、植物のMAD2が C-MAD2と O-MAD2の 2つの形
態を持つかは明らかとされていない。最後に、シロイヌナズナには 3 つの BUB3 が存在し、
それぞれ BUB3.1、BUB3.2そして BUB3.3と呼ばれている(Lermontova et al., 2008)。このうち、
BUB3.1と BUB3.2はフラグモプラストの中央部に局在し、キネトコアには存在しないことか
ら、SACとしての機能は持っていないと思われる。一方、BUB3.3の変異体は他の SAC変異
体と同様にオリザリンに高感受性を示すことから、SACの一員として働いていることが示唆
される。 
この様に、動植物では主要な SACの構成因子は保存されているものの、キネトコアへの局
在様式では異なる点も見られる。また、BUB3.1や BUB3.2、そして BMF3の様に植物にのみ
保存されたタンパク質が存在することからも、動植物で SACの制御機構が異なることが予想
される。 

図 2. 動植物における SACのキネトコアへの局在様式および機能の違い 
(A) SACのキネトコア局在様式。植物の BUB3は SAC構成因子のキネトコア局在に関与しな
い。(B) SAC構成因子の機能分化。動物や酵母の BUB1が保持しているキナーゼドメイン(緑)
とMAD1結合モチーフ(橙)が、植物では BMF1と BMF3に分かれて存在する。また、植物で
は KEN-BOX(紫)を持つ BMF2がMCCの一員として機能することが示唆される。 
(Komaki and Schnittger, 2017より、改変して転載。) 
 

４．植物におけるゲノム倍加と Spindle assembly checkpointの関係性 

M期の動物細胞に高濃度の微小管重合阻害剤を処理すると、紡錘体微小管とキネトコアの
安定した結合が確立できず、SAC によって細胞周期が M 期中期に停滞する。多くの場合、
この停滞が長時間続くと分裂することなくそのまま死んでいく。しかし、ごくわずかな細胞

は SAC が活性化した状態のまま後期に移行することが知られており、この現象を SAC 
adaptationまたは mitotic slippageと呼ぶ(Rossio et al., 2010) (図 3)。ヒトの細胞では、中期での
停滞が約 20時間経過した細胞に SAC adaptationを起こす傾向がみられるが、起こるまでの時
間は生物種そして細胞種によっても異なることが観察されている(Rieder, and Maiato, 2004)。 
SAC adaptation起こした細胞は、微小管とキネトコアの結合が不完全なまま後期に突入する
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ため、2 つの娘細胞のどちらにも移行できず中央部に取り残された染色体が生み出されてし
まう。一部の染色体を失った娘細胞はアポトーシスによって排除される場合もあれば、その

ままガンの形成を行うこともあるため、SAC adaptation は動物細胞にとって非常に不都合な
現象として認識されている(Dai et al., 2004)。これまでのところ、この SAC adaptationが起こ
る理由は不明瞭であるが、1つの可能性として Cyclinの減少に伴う CDKの活性低下が関与し
ていることが示唆されている(Brito, and Rieder. 2006)。動物細胞では SACの活性化状態におい
ても APC/Cの活性阻害が完全ではないため、わずかに残っている APC/C活性によって Cyclin
が徐々に分解されていき、最終的にM期を維持できるだけの Cyclin-CDK複合体を形成でき
なくなる。そのため、長時間 SACによって中期に停滞した細胞では SACが活性化したまま
CDKの活性低下を招き、細胞の後期への移行つまりは SAC adaptationが引き起こされると考
えられる。 
一方、植物では、育種の一環として作物に高濃度の微小管重合阻害剤を処理することでゲ

ノム倍加作物を作り出すことが行われてきた。このような新たに作り出された倍数化作物は、

自然界に存在する倍数化植物と比べると、次世代において異数体を形成する頻度が高い問題

を抱えているが、動物とは異なり減数分裂を介して子孫を残すことが可能である (Song et al., 
1995; Comai et al., 2000)。さらに近年の研究から、現存する全ての種子植物はその進化の過程
で少なくとも 3度のゲノム倍加を起こしていることが明らかとなった(Jiao et al., 2012)。つま
り、ゲノム倍加が容易に起こる性質は植物が元来有している有用な特徴であり、農学的そし

て生物学的にも非常に興味深い特徴であるが、その分子機構は分かっていなかった。筆者ら

はシロイヌナズナを用いて、高濃度の微小管重合阻害剤の処理が及ぼす植物細胞への影響を

観察したところ、細胞は紡錘体を形成出来ず SACによる中期での停滞を起こした(Komaki and 
Schnittger, 2017)。しかし、動物細胞とは異なり高濃度の微小管阻害剤を処理し続けても、わ
ずか 90分後には SACの活性が消失することが明らかとなった。さらに驚くことに、SACが
解除された細胞は 2つに分裂することなく、S期に複製され 2倍に増えている染色体を全て
含んだ 1つの細胞に戻ることがわかった(図 3)。これは細胞内のゲノムが倍加したことを意味
する。実際、1 つに戻った細胞を観察してみると、通常は 10 本であるはずの染色体が 20 本
に増加していることが確認された。つまり、古くから行われているゲノム倍加作物の作製過

程においても同様に、紡錘体ができない条件下で SACが解除されることによって染色体数の
倍数化が引き起こされていることが示唆される。 
このように動植物では、紡錘体が正常に形成できないストレス状態が続いた時の反応が異

なることが明らかになりつつある。しかし、植物がストレス条件下において SACを解除する
制御機構は未だわかっていない。また、その後に起こるゲノム倍加の生物学的意義について

も今後検討していく必要がある。 
 

５．展望 

 SAC が発見されて 30 年近く経つにもかかわらず、植物においてはその存在自体が明らか
になっていなかった。筆者らはモデル植物であるシロイヌナズナを用いることで、植物が

SACを持つことを初めて明確に示すとともに、その性質が動物と異なることを明らかとした。
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まず、動物では分裂期において、MPS1が細胞質からキネトコアへと移動することが SACの
活性化に重要であることが知られているが、植物の MPS1は細胞周期を通じて常にキネトコ
アに局在していた。これは動植物において SACの活性化機構が異なることを示唆する。動物
では NDC80 を介して MPS1 がキネトコアに局在することが明らかになっているが、植物で
同じ経路が働いているかはわかっていない。その大きな原因として、植物のキネトコアを構

成するタンパク質群がほとんど明らかになっていないことが挙げられる。動物では 100個以
上のタンパク質がキネトコア形成に関わっていることが知られており(Cheeseman, and Desai, 
2008)、キネトコアと紡錘体微小管の結合を監視する SAC の制御機構を明らかにするために
は、植物のキネトコアを構成するタンパク質を網羅的に探索していく必要があると思われる。

次に、植物は BMF3と呼ばれる植物特有の SAC構成因子を持つことがわかった。BMF3は、
動物の BUB1が持つ 2つの主要な機能のうち、MAD1をキネトコアに局在させる機能のみを
保持しており、もう 1つの機能であるキナーゼ活性は BMF1が受け持っている。なぜこの様
に機能分担が起こったかはわかっていないが、植物にのみ広く保存されている特徴であるた

め、さらなる解析を続けることで植物特有の SACの制御機構の解明に繋がることが期待され
る。  
図 3. 強度のストレス条件下における動植物細胞の反応の違い 
通常、細胞は SAC を ON(赤矢印)から OFF(青矢印)にした後で、後期に移行する。しかし、
強度のストレス条件に晒された動物細胞の一部は SAC を解除することなく後期に移行して
しまい(SAC adaptation)、アポトーシスによって排除される、もしくは細胞のガン化を引き起
こす。一方、シロイヌナズナは強度のストレスに晒されているにも関わらず短時間で SACを
解除する。この時、細胞は分裂を行わないず S期で複製した染色体を全て保持した 1つの細
胞に戻る。その後、倍加した細胞が分裂を再開することで、多倍数化が引き起こることが示

唆される。 
 
 動植物の SACに関してのもっとも大きな違いは、ストレスが継続し細胞分裂が中期で長時
間停滞した場合の応答において観察された。動物細胞が長期のストレスに晒されると、SAC
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が活性化したままアポトーシスによって排除される、もしくは SAC adaptationが起こること
によって後期へと移行してしまうことが知られている。一方、植物では同様のストレス条件

下において SACの解除が起こるとともに細胞は分裂することなく、元の 1つの細胞に戻るこ
とでゲノム倍加を起こすことがわかった。この現象は植物がゲノム倍加を高頻度に起こす性

質をうまく説明できると考えられるが、ゲノム倍加を起こした細胞が次世代に伝わるために

は、減数分裂を乗り越える必要がある。しかし、倍加を起こした生物は相同染色体の数が増

えてしまっていることにより、染色体を均等に分離することが困難である。そのためチェッ

クポイントによって減数分裂が停滞してしまい、次世代を残すことがほとんど不可能である。

これまでのところ、植物の減数分裂に機能的な SACが存在するかは確認されていないが、ゲ
ノム倍加した植物は異数体を形成する頻度は高くなるものの、次世代を残すことが可能であ

る。これは体細胞分裂で観察されたように、ゲノム倍加植物の減数分裂においても分裂が停

滞した場合に、SACを解除する機構が存在することが示唆される。さらなる研究によって詳
細が明らかになれば、ゲノム倍加作物が次世代で作り出す異数体の頻度を低下させることも

出来ると期待される。 
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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 
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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
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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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