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１．はじめに 

花粉管は活発に先端成長を続けながら 2つ 1組の精細胞を輸送する被子植物の雄性配偶体

である。葯から採取される均質な花粉を寒天培地で培養するだけで比較的簡単に観察が可能

であり，花粉管は優れた先端成長のモデル系とされてきた。また，シロイヌナズナによる分

子生物学的研究によって，メス側の組織とコミュニケーションをとりながら伸長方向を決め

ている精緻な仕組みもわかってきた（Higashiyama and Yang 2017）。その一方で，花粉管の

内部での精細胞の先端輸送機構はほとんど解析が進んでいない。本稿では精細胞の輸送欠損

を示すシロイヌナズナ花粉管の作出と応用的価値について解説する。さらにこれを例に，植

物の生殖システムを作り替える植物生殖改変の構想を紹介する。 

 

２．花粉管の構造と精細胞輸送 

花粉管は先端成長を続けながら，2つ 1組の精細胞を輸送する被子植物の雄性配偶体であ

る。花粉管の成長は活発で，シロイヌナズナの場合は培地上で 1分あたり数m伸長する

（Boavida and McCormick 2007）。花粉管の伸長に伴って細胞体積は急激に増大し，花粉管

の基部側を占める液胞は細胞壁成分カロース (β-1, 3-glucan) に富んだ細胞壁の隔壁であるカ

ロースプラグで堰き止められる（図 1）。花粉管の伸長に合わせて要所要所でカロースプラ

グが形成される結果，精細胞を含む細胞質の多くは先端側に局在することになる。1対の精

細胞の細胞膜のすぐ外側は単膜である内部形質膜が覆っている。そのため，花粉管の大部分

を構成する栄養細胞にとっては，精細胞は特殊な二重膜のオルガネラのような存在なのかも

しれない。精細胞の一端はしっぽのように伸びて栄養核の深い溝に挟まれた状態になってお

り，しっかりした接続構造を形成する。精細胞と栄養核を合わせた細胞構造は雄性生殖単位

（Male Germ Unit: MGU）とよばれている。シロイヌナズナの花粉管でMGUは，常に栄養
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核を先頭にし，精細胞 2つを連ねた状態で先端側へ移行する。そこでMGUは小刻みに前後

しながら，花粉管先端から約 100 m離れた位置に観察される（Zhou and Meier 2014）。 

花粉管には長軸方向に並ぶ短い微小管束が存在する。微小管のプラス端に局在する End-

binding protein 1（EB1）の GFP融合レポーター系では点状の蛍光シグナルが観察されている

ものの，その配向パターンは未だ詳しく解析されていない（Cheung et al. 2008）。その一方

で花粉管を縦走する長いアクチン繊維束は，花粉管先端のフォルミンの作用でプラス端を花

粉管先端側に向けている（Cheung and Wu 2004; Cheung et al. 2010）。現在，精細胞を駆動す

るモーター分子の候補として花粉管で発現するキネシン 14サブファミリーに属する Kinesin 

with calponin homology domain（KCH）が挙げられている。イネの OsKCH1 は in vitro実験に

よって，微小管とアクチン繊維の両方と相互作用し，素早い動き（平均 69.17 ± 14.77 nm s-

1）とゆっくりとした動き（平均 24.2 ± 13.42 nm s-1）の 2種類の滑り込み運動を駆動するこ

とが示されている（Schattner et al. 2020; Walter et al. 2015）。これらは同一の微小管をレール

とするアクチン繊維断片で同時に出現することから，一方が微小管とアクチン繊維の配向が

並行の場合の挙動で，もう一方が逆並行の場合に対応すると推測されている。速度の異なる

両方向への運動が精細胞の動きと類似することから，KCHを介した綱引きモデルが提唱さ

れた（Schattner et al. 2020）。これによると，プラス端を花粉管先端側に向けたアクチン繊維

束を足場に KCH1が結合し，さらに，精細胞を囲むようにランダムに配向した紡錘形バスケ

ット状の微小管と相互作用することで，精細胞の前後運動が説明可能とされる。 

少数の因子で構築された精細胞輸送の綱引きモデルは魅力的であるものの，これは複数の

点で問題を抱える仮説である。１つは Schattnerらの主張する精細胞の紡錘形バスケット状

の微小管パターンは花粉管栄養細胞で発現する微小管レポーター系では観察されておらず，

おそらくは精細胞の内側に局在している構造である点である（Cheung et al. 2008）。もう 1

つは，我々がオリザリン処理によって微小管脱重合を誘導した花粉管で，精細胞の示す両方

向への運動が失われないことを観察しており，精細胞の主要な先端駆動力の微小管非依存性

が示唆される点である（未発表データ）。一方で，マツユキソウやタバコでは薬剤による微

小管重合阻害によってMGU輸送が妨げられることも報告されている（Heslop-Harrison et al. 

1988; Joos et al. 1994; Åström et al. 1995; Laitiainen et al. 2002）。微小管に焦点を当てた精細胞

輸送の研究では，モデル植物ごとに慎重な解析が必要だろう。 

 

３．精細胞が輸送されない花粉管の作出 

細胞骨格とモータータンパク質が協調す

る実体は未だ明らかになっていない状況

で，精細胞の輸送力について調べるには，

単純な逆遺伝学ではない別のアプローチが

必要と思われた。我々は，精細胞が花粉管

栄養細胞のオルガネラ様の性質をもつな

ら，その輸送には栄養細胞と精細胞の間の

相互作用が必要ではないかとの仮説を立て

図１．野生株と SC-cal形質転換体の花粉管 

水色は液胞，精細胞を包む緑色は内部形質
膜を示す。 
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た。その仮定的相互作用を妨げる遺伝学的ツールとして，カロース合成酵素である

CALLOSE SYNTHASE3/GLUCAN SYNTHASE-LIKE12 の顕性機能亢進型変異体 cals3mに着

目した。栄養組織で cals3mを発現させると，少なくとも原形質連絡を介した細胞間コミュ

ニケーションを阻害できることがわかっている(Vatén et al. 2011)。精細胞特異的に発現する

HTR10 のプロモーター下流に cals3m遺伝子を導入した融合遺伝子 SC-cal をもつ形質転換体

を作製した。その花粉を解析したところ，通常は細胞壁がほとんど検出されない精細胞の周

辺に，過剰なカロースが蓄積することを確認した。さらに，花粉管を伸長させると精細胞が

花粉管の基部側に止まり，MGUの接続構造が切れて栄養核のみが先端へと輸送される様子

が観察された（図 1）（Motomura et al. 2021）。 

我々が作出した SC-cal形質転換体で，精細胞の輸送欠損が引き起こされる具体的なメカ

ニズムについてはよくわかっていない。これまで精細胞を覆う内部形質膜のレポーターとし

て複数の研究で，動物の脂質ラフトへの局在シグナルを融合させた蛍光タンパク質が使われ

てきた（Li et al. 2013; Wudick et al. 2018）。SC-cal 形質転換体を解析すると，レポータータ

ンパク質の内部形質膜局在の頻度が低下することがわかった（Motomura et al. 2021）。最近

の研究によって内部形質膜はアニオン性のリン脂質に富んだ特殊なアイデンティティを持つ

ことが明らかになっている（Gilles et al. 2021）。おそらく，SC-calの発現は精細胞からの相

互作用を阻害することで内部形質膜を変質させ，花粉管での輸送駆動力の発生に必要な分子

のリクルートに影響を及ぼしたと推測される。 

 

４．SC-cal による POEM 誘導 

SC-cal 形質転換体の花粉を授粉した雌しべでは，ほとんどの花粉管が胚珠へ到達して内容

物を放出していたものの，精細胞が輸送されないため受精の失敗が観察された。このとき，

胚珠は花粉管挿入のない未受精胚珠と比較すると，やや肥大することも明らかとなった

（Motomura et al. 2021）。同様の胚珠肥大は Pollen tube–dependent Ovule Enlargement 

Morphology（POEM）として，受精能力を持たない精細胞を作る変異体花粉管を受容した胚

珠の観察で報告されている（Kasahara et al. 2016）。POEMしたシロイヌナズナの胚珠には胚

も胚乳も無く，珠孔近傍の種皮の発達のみが誘導される。しかし，ポリコーム抑制複合体 2

の構成因子をコードする MEDEA遺伝子の変異体で POEMを誘導すると，未受粉の場合に観

察される自律的な胚乳核分裂の頻度が上昇する（Kasahara et al. 2016）。そのため，POEM は

受精に依存しない種子発達（アポミクシス）を双子葉植物で実現するための手がかりとして

期待されている。シロイヌナズナの POEMは胚珠のわずかな肥大を誘導するに過ぎなかっ

たが，イネの場合は胚珠が大きく肥大して，中央細胞内部に高純度のショ糖を蓄積すること

が示されている（Honma et al. 2020）。用途は限られるが POEM によるショ糖生産は植物生

殖の新たな利用法として注目に値する。 

笠原らは，受精に必須の精細胞膜タンパク質である GENERATIVE CELL 

SPECIFIC1/HAPLESS2の遺伝子を破壊することで POEM誘導をしてきた。SC-cal形質転換

体の結果が示唆する通り，精細胞に異常を示す既知の多様な変異体でも，同様の POEM誘

導効果が期待できるだろう。例えば，配偶子系列の細胞運命決定を調節する転写因子をコー
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ドする BONOBO1 (BNB1)および BNB2の二重欠損や，その同経路で機能する Lj–RHL1–LIKEs 

(LRL1)/ DROP1および LRL2/ DROP2の二重欠損は，精細胞形成異常を引き起こし，栄養核

のみもつ花粉を形成させる（Zhang et al. 2017; Yamaoka et al. 2018; Hisanaga et al. 2019）。こ

れら精細胞の欠損は花粉管の伸長などにはほとんど影響しない（Zhang et al. 2017; Motomura 

et al. 2022）。ただし，遺伝子破壊を利用する POEM 誘導では，対象とする植物が変わるた

びに，標的オルソログの検索と破壊が必要となる。対して SC-cal ならば，形質転換技術が確

立している植物種に容易に POEMを誘導できるかもしれない。 

 

５．おわりに —精細胞輸送欠損で体現する植物生殖改変— 

植物生殖の細胞生物学は 19世紀末の重複受精の発見から考えると長い歴史をもつ。しか

し，解析系の障壁のためか参入する研究者も少なく，栄養組織では解明済みの細胞現象も生

殖細胞では手つかずという場合も多い。精細胞輸送機構は未解決事項の典型的な例である

が，細胞骨格の配向やモーター分子の遺伝子破壊表現型を丹念に調べることで徐々に明らか

になるだろう。一方で，SC-cal 形質転換体の研究は内部形質膜の重要性を示す道標の１つに

なる知見である。最近の我々の研究では，内部形質膜が受精前後に安定性を急激に変化させ

る動的な挙動を明らかにしており，精細胞輸送における足場の膜構造という以上の役割をも

つことが示唆された（Sugi et al. 2023）。今後，局在タンパク質や膜脂質の解析を通じて，

内部形質膜が花粉管学の重要な地位を占める研究対象へと成長することが期待される。 

SC-cal で誘導される POEMの仕組みは未だわかっていない。最近，未受精の胚珠肥大の

誘導が可能な転写因子の同定の報告や，卵細胞と中央細胞の片方だけが受精した場合の遺伝

子発現解析が発表され，胚珠肥大の解明に必要な基礎的データが蓄積している（Takasaki et 

al. 2022; Zhang et al. 2023）。これらのデータを活用することで，胚珠肥大の鍵刺激を含め

POEMの実体解明が進むだろう。通常デンプンが作られるイネの胚乳でショ糖を作らせる

POEMは，植物生殖分野の持つ潜在性を示唆する。我々は配偶体を構成する細胞運命や機能

を改変することで，既存の重複受精を超えた生殖システムを構築する植物生殖改変を掲げ，

その概念実証を試みてきた。本稿では精細胞の輸送欠損にのみ焦点を当てたが，精細胞や栄

養核が移動せず，先端が無核状態の花粉管の作出にも成功している。この試みから，細胞核

に依存しない自律的な花粉管の伸長能力が示された（Motomura et al. 2021; Motomura et al. 

2022）。精細胞輸送欠損の研究はこのような植物生殖の基礎研究への貢献に留まらず，今

後，アポミクシスやショ糖生産へも貢献するかもしれない。そこから，植物生殖改変の試み

が拡大することを期待する。 
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