
T. Murata - 1 
 

表層微小管「列」：自己組織化する繊維 

 

村田隆 
基礎生物学研究所 生物進化研究部門 

〒444-8585 愛知県岡崎市明大寺町字西郷中３８ 
 

Takashi Murata 
Cortical arrays of microtubules: self-organizing filaments 

Key words: microtubules, self-organization 
Division of Evolutionary Biology, National Institute for Basic Biology, Myodaiji, 

Okazaki, 444-8585 Japan 
DOI: 10.24480/bsj-review.9c2.00141 

１ はじめに 
生物の構造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造を作ることから，

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造を作る現

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。 

植物科学最前線 9:112 (2018)

BSJ-Review 9:112 (2018)



T. Murata - 3 
 

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速に

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速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，高速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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