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１．はじめに 

細胞は細胞分化を経て，各々の細胞機能を獲得する。iPS細胞などの報告により細胞分化の
可塑性が注目される中，不可逆的な細胞分化過程をたどるものがある。特に一部の細胞では，

その細胞機能を獲得するためにオルガネラ消失を伴う。哺乳類の赤血球や目の水晶体線維細

胞では，酸素の運搬やレンズによる集光というそれぞれの細胞機能に関連して，プログラム

された核の消失が見られる（Nagata 2005）。この核を含むオルガネラの消失は，酸素の運搬に
おける細胞内のヘモグロビン含有量の増大や，集光のためのレンズの透明性の維持に，それ

ぞれ役立っていると考えられている。維管束植物では導管と篩管が，それぞれの細胞内で水

や光合成産物を輸送するという輸送管としての細胞機能に関連して，その細胞分化過程で，

導管の細胞は細胞壁を残してプログラム細胞死を引き起こし，篩管の細胞は核などのオルガ

ネラを消失する（Esau 1950, Furuta et al. 2014a）。 
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維管束の原生篩部は，主に篩要素と篩伴細胞からなる。篩要素は輸送路を形成し，高度に

連結する篩伴細胞によって機能的にサポートされている。細胞分化過程で細胞死を起こす木

部導管とは異なり，篩要素は生細胞である。篩要素の輸送管としての細胞機能に関連した細

胞の特徴は，古くから多くの植物学者によって詳細に記述されてきた（Evert 1977, Cronshaw 
1981, Sjolund 1997）。興味深い特徴の一つは，種によって程度は異なるが，篩要素が成熟過
程で細胞質成分を簡素化することである。細胞質成分の簡素化において，核の消失，粗面小

胞体やゴルジ体の不活性化，細胞質基質の希釈などが起こる（図 1A）。また，細胞質成分の
簡素化だけではなく細胞壁成分の形態も機能的に変化し，細胞壁の肥厚や，篩要素間に篩孔

を持つ篩板の形成が起こる。さらに，転流を調節するのではないかと推測されている P-
proteinなど，篩要素特異的な細胞構造の構築が見られる。このような細胞の形質の獲得は，
結果的に効率のよい物質輸送に関与していると考えられる。 

しかし，細胞分化の側面から見ると，篩要素細胞がこの特徴を獲得するうえでの分子制御

機構については，ほとんどわかっていなかった。そこで本稿では，私たちが明らかにした篩

要素の細胞分化の分子制御機構を紹介する。 

 
図１．篩要素の形態（A）篩要素の細胞分化の模式図。（B）シロイヌナズナの根の原生篩部の
篩要素。Furuta et al.（2014a）の図を一部改変。 

  

２．篩要素の不可逆的な細胞分化過程 

２－１．核消失 

篩要素の細胞分化をその不可逆性から考える上で，大きな特徴の一つにプログラムされた

核消失が挙げられる。真核生細胞におけるプログラム核分解過程は，様々な生物種で見ら

れ，その様式は様々である。哺乳類の赤血球では細胞成熟における核消失過程が一番研究さ

れている例であるが，核はわずかな細胞質とともに細胞から押し出され，押し出された核は

マクロファージにより貪食されることで脱核する（Bessis & Bricka 1952, Sadahira & Mori 
1999）。繊毛虫のテトラヒメナでは，飢餓状態などで接合による有性生殖が起こり，このと
き減数分裂，接合核の融合，有糸分裂，核分解を経て核の再編成が起こるが，この核の分解

にはオートファジーが関与している（Liu & Yao 2012）。水晶体繊維細胞の核消失には動物特
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異的な DLADという DNA分解酵素が関与していることが報告されている（Nishimoto et al. 
2003）。 
篩要素の核消失過程では，これまで切片を用いた観察などにより，細胞分化過程で核小体

の断片化やクロマチンの凝集，DNAの切断がみられることは報告されていた（Eleftheriou & 
Tsekos 1982, Wang et al. 2008）。そこで我々は，シロイヌナズナの根の篩要素の核消失過程を
３次元的な電子顕微鏡解析や蛍光マーカーを用いた生細胞イメージングにより，さらに詳細

に観察した。シロイヌナズナの根では，静止中心（QC）付近で，根の放射パターンに沿っ
て細胞系譜が決定されるため，篩要素は一列の細胞列で観察される（Mähönen et al. 2000, 
Bonke et al. 2003）。また，メリステムで細胞が生み出され，順々に分化していくので，一細
胞列で経時変化を追うことができる（図１B）。 
我々は，Serial Block-Face Scanning Electron Microscopy（SBF-SEM; Denk & Horstmann 

2004）を用いた３次元的な走査型電子顕微鏡解析を行った。化学固定したシロイヌナズナの
根をブロックに埋め，１サンプルごとに 10-20細胞の篩部要素細胞について，40 nmの間隔
で数千から１万枚の SEM画像を取得した。その後，3Viewソフトウェアで３次元構築し
た。その結果，核消失後も核膜は残ること，核消失と細胞質基質の希釈は近いタイミングで

起こるということ，核消失に伴い核の容量が小さくなることなどが見出された（図 2）。残
存する核膜様構造が核の残存物であることは，この構造体に核膜孔があることから判断して

いる。 

図２．SBF-SEMを用いた篩要素の核消失過程の観察（A）篩要素細胞列。左から順に分化がす
すんだ細胞。徐々に分化がすすむ段階を stage 1，核消失の直前を stage 2，核消失直後を stage 
3 と表示。Stage 3では核消失と細胞質基質の希釈が同時に見られる。（B）各分化段階の篩要
素細胞を抜き出して表示。核消失後（stage 3）も核膜が残っている様子が見られる。Furuta et 
al.（2014b）の図を一部改変。 

 

核消失に関与するメカニズムについて，シロイヌナズナのオートファゴソームをマークす

るマーカーATG8a（Yoshimoto et al. 2004）が細胞分化途中の篩要素で選択的に発現している
ことを見出し，篩要素の核消失におけるオートファジーの関与が期待された（図 3A）。しか
し ATG8aは，細胞質で点様のシグナルとして観察され，テトラヒメナのように核を包むよ
うなシグナルは観察されなかった（図 3B）。同様に，lytic vacuole形成の核消失への関与も
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考え，液胞マーカーである VAMP711（Geldner et al. 2009）の局在も調べたところ，ATG8a
と同様に細胞質に点様のシグナルが観察され，核を包むようなシグナルは見られなかった

（図 3C）。さらに，SBF-SEMを用いた解析からも，オートファゴソームや Lytic vacuoleの
核への関与は見られなかった。 
では，どのように核は消失するのだろうか。先述の通り，３次元的走査型電子顕微鏡の観

察から，シロイヌナズナの篩要素の核消失では核膜が残ること，また核の容積が小さくなっ

たため，どのように核の内容物が消失するのかを観察した。核の内容物のマーカーとして

YFP結合型ヒストン 2B（H2B-YFP）を用い，これを篩要素特異的に発現させ，動画解析し
た。その結果，H2Bシグナルは核から細胞質へ拡散し，その後シグナルが消えることがわか
った（図 3D）。これにより，核の中身が核外へ出て分解され，核膜は縮小して残るという，
哺乳類の赤血球やテトラヒメナとは異なる過程を経て，核消失が起こるということが明らか

になった。 

図３．シロイヌナズナの篩要素の核消失（A）オートファゴソームマーカーpATG8a:GFP-
ATG8aは篩要素細胞列で選択的にシグナルが見られる。野生型と同様の篩要素分化を示す
nac86変異体背景で PI染色と二重染色。（bar = 50 μm）（B）オートファゴソームマーカー
GFP-ATG8aの篩要素細胞内での点様の局在。 nac86変異体背景で DAPI染色と二重染色。
黄矢印：核消失直前の篩要素細胞，青矢印：核消失直後の篩要素細胞。（C）液胞マーカー
GFP-VAMP711の篩要素細胞内での点様の局在。 nac86変異体背景で DAPI染色と二重染
色。黄矢印：核消失直前の篩要素細胞。（D）核マーカーH2B-YFPの篩要素核消失における
経時変化。矢印は，核様のシグナルが細胞質へと拡散し消失する様子を示す。Furuta et al.
（2014b）の図を一部改変。 
 
２－２．核以外のオルガネラの形態変化  

篩要素の細胞分化において，核以外のオルガネラ形態変化は，いつどのように起こるのだ

ろうか。SBF-SEMを用いて篩要素のオルガネラ形態変化を観察すると，核小体の断片化や
オートファゴソームの形成，細胞壁の肥厚，篩板の形成は，篩要素分化の初期にすでに見ら
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れることがわかった。これに対し，ゴルジ体の不活性化は核消失の直前に起こることがわか

った。これにより，篩要素の細胞分化過程には，若い篩要素から徐々に起こるイベント

（stage 1）と，核消失直前に短時間で起こるイベント（stage 2）の少なくとも２つの段階が
あると考えられた。 

 

図４．シロイヌナズナの篩要素分化におけるミトコンドリア形態の変化（A）篩要素細胞列
の各細胞における代表的な形のミトコンドリアを示す。SBF-SEMで画像から３次元構築し
た。右の方が分化のすすんだ篩要素細胞。若い篩要素細胞では細長いミトコンドリアが，

徐々に丸くなり，核消失後はお椀型になる。（B）篩要素細胞列の各細胞におけるミトコンド
リアの数。ミトコンドリアの断片化を推測させる数の増大はみられなかった。（C）stage 1
（cell 2）と stage 2（cell 6）のミトコンドリアの容積と長軸の長さ。Stage 2（cell 6）ではミ
トコンドリアの長軸の長さが短いものが増えるが，容積は大きくは変わらない。Furuta et al.
（2014b）の図を一部改変。 
 

また興味深いことに，篩要素の分化に伴って，ミトコンドリアの形態が変化していくこと

を見出した（図 4A）。未分化な篩要素細胞（stage 1）では細長いミトコンドリアが観察され
るが，核消失の直前（stage 2）になると丸いミトコンドリアが観察された。核消失後の篩要
素（stage 3）では，お椀型のミトコンドリアが観察された。当初は，ミトコンドリアの不活
化を伴う断片化がおこっていると考えたが，SBF-SEMにより各篩要素細胞内のミトコンド
リアの数を数えたところ，予備的であるが，ミトコンドリアの形が変わってもミトコンドリ

アの数の増加はみられなかった（図 4B）。また，各篩要素細胞のミトコンドリアの容積を調
べたところ，未分化な篩要素細胞と核消失の直前の篩要素細胞では，ミトコンドリアの容積
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は大きく違わないことがわかった（図 4C）。これらの結果から，若い篩要素では細長いミト
コンドリアが観察されていたのが，核消失直前に丸いミトコンドリアが観察されるのは，ミ

トコンドリアの断片化の結果ではなく，形の変化であることが推測された。この形の変化に

ついての生物学的意義は今後解明していきたいと考えている。 
 
３．篩要素分化の分子制御機構 

これまでに篩部の形成に必要な因子としてMYB型転写因子の ALTERED PHLOEM（APL）
転写因子が篩部の運命決定に必要な因子として報告されている（Bonke et al. 2003）。この APL
は，篩要素と篩伴細胞で発現し，篩要素特異的なマーカーJ0701や篩伴細胞特異的な AtSUC2
の正常な発現に必要である。また apl 突然変異体の根では篩要素の位置に木部の環状要素が
できる。しかし，篩部系譜の細胞を作る非対称分裂は起こっていることから，初期の篩部形

成はおこっていると考えられる。 
私たちは，篩要素の細胞分化過程を制御する機構を明らかにするため，APLの下流の制御

因子を探索することを目的とした。野生型と apl変異体の篩部の細胞のトランスクリプトー
ムをマイクロアレイで比較し，18個の転写因子を含む篩要素特異的な遺伝子を見いだし
た。そのうち，NACドメイン転写因子の NAC45と NAC86は篩要素特異的に発現しており
（図 5A, B），その発現は APL依存的であった。また nac45/86二重変異体は植物体が小さく
なり，強いアレルでは芽生え致死になるという apl変異体様の表現型を示した。さらに
nac45/86二重変異体では，篩部輸送に異常があることを明らかにした。 
そこで私たちは，篩要素の細胞分化過程に異常があるかどうかを調べた。そこで，まず篩

要素の篩板形成を SBF-SEMを用いて調べた。その結果，nac45/86二重変異体でも，野生型
同様に細胞壁に肥厚や篩板形成は起こることがわかった（図 5C）。次に，nac45/86二重変異
体における細胞内消化を調べるために，核マーカー（H2B-YFP）の篩要素分化過程における
挙動を調べた。野生型では篩要素分化に伴い H2B-YFPシグナルが消失するが，nac45/86二
重変異体では伸長した篩要素でも H2B-YFPのシグナルが検出され，核消失が正常に起こっ
ていないことが分かった（図 5D）。さらに，SBF-SEM解析により，nac45/86二重変異体で
は，核小体の断片化やミトコンドリアの形態変化は起こるが，細胞質基質の希釈やゴルジ体

の不活性化が正常に起こらないことが分かった（図 5E）。これらのことから，NAC45/86は
篩板形成など篩要素の細胞壁の分化や，比較的若い篩要素で起こる細胞内変化の制御には関

与しないが，篩要素分化における細胞内消化を特異的に，かつ統合的に制御することがわか

った。 
では，NAC45/86転写因子はどのように篩要素の細胞内消化を制御しているのだろうか。

私たちは，NAC45/86のターゲット因子を探索するために，マイクロアレイにより野生型と
nac45/86二重変異体の根端のトランスクリプトームを比較した。この解析から，核酸分解ド
メインを持つ核局在タンパク質，NAC45/86-DEPENDENT EXONUCLEASE-DOMAIN 
PROTEIN（NEN4）が同定された。NEN4は篩要素特異的に発現し，その発現は NAC45/86
に依存していた（図６A-C）。そこで，NEN4の機能を調べるために，nen4変異体を解析した
ところ，野生型と比べて根がやや短いという表現型が見られた。次に nen4変異体の篩要素
分化における核消失を調べた。野生型では篩要素分化に伴い H2B-YFPシグナルが消失する
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が，nen4変異体では根の伸長領域の篩要素でも H2B-YFPシグナルが残っていた（図６D, 
E）。興味深いことに，nen4変異体の H2B-YFPシグナルは，若い篩要素細胞では楕円形の核
に一様のシグナルが見られるが，本来なら核消失が完了していると考えられる篩要素細胞で

は，核の周縁部でシグナルの強いドーナツ様のシグナルが観察された（図 6D, E）。そこで
SBF-SEMを用いて詳細に nen4変異体の篩要素を観察したところ，野生型では核の内容物が
消失しているが，nen4変異体では核の内容物が一部核膜に付着するように残っていた（図
6F, G）。これは，H2B-YFPのドーナツ様のシグナルと一致すると考えられる。この nen4変
異体では，細胞質基質の希釈は起こっていた（図 6F）。このことから，NEN4は核消失の完
了に特異的に必要であることが分かった。 

 

図５．NAC45/86は篩要素分化の細胞内消化を特異的に，かつ統合的に制御する （Aと B）
NAC45と NAC86の発現場所。pNAC45:GFP-GUS（A）と pNAC86:GFP-GUS（B）のシグナ
ルは篩要素で特異的に見られる。細胞の輪郭は PI染色。（C）野生型と nac45/86二重変異体
における篩板形成。SBF-SEMで観察した。二重変異体でも篩板は形成される。（D）野生型
と nac45/86二重変異体における核消失。核マーカーH2B-YFP（白矢印）は，野生型では細
胞分化に伴い消失する（青矢印）が，二重変異体ではシグナルが残っている（黄矢印）。細

胞の輪郭は PI染色。（E）野生型と nac45/86二重変異体における細胞内消化。SBF-SEMで観
察した。二重変異体では核消失だけではなく，細胞質基質の希釈もおこらない（stage 3）。
Furuta et al.（2014b）の図を一部改変。 
 

４．おわりに 

 私たちの研究から，篩要素の不可逆的な細胞分化の象徴とも言える細胞内消化を統合的に，

かつ特異的に制御する分子機構が明らかになった。特に同定された NAC45/86 は，核小体の断

植物科学最前線 7:149 (2016)

BSJ-Review 7:149 (2016)



K. Furuta-8 

片化など篩要素分化の初期イベントは制御しないが，核消失やゴルジ体の不活化，細胞質基

質の希釈など，細胞内消化の最終ステップを開始する因子であると考えられた。また核の内

容物が核外へ拡散し分解されるという機構を明らかにし，真核細胞のプログラムされた核消

失機構の多様性の新たな理解に貢献することができた。本研究結果は 2014年に学術誌に報告
した（Furuta et al 2014b）。 

図６．NEN4はNAC45/86の下流で核消失の完了に必要である （A）NEN4の発現場所。
pNEN4:erYFPのシグナルは篩要素特異的に見られる。細胞の輪郭はPI染色。（B）NEN4の
NAC45/86依存性。pNEN4:erYFPのシグナルはnac45/86二重変異体では見られなくなる。 細胞
の輪郭はPI染色。（C）NEN4は核に局在する。 pNEN4:NEN4-YFPは篩要素特異的に核にシグナ
ルが見られる。細胞の輪郭はPI染色。（DとE）野生型とnen4変異体における核消失。核マーカ
ーH2B-YFP（白矢印）は，野生型では細胞分化に伴い消失する（青矢印）が，変異体ではシグ
ナルが残っている（黄矢印）。細胞の輪郭はPI染色。（FとG）野生型（F）とnen4変異体（G）
における細胞内消化。野生型では核内のクロマチン様構造は見られなくなるが，変異体では

核膜付近にクロマチン様構造が見られる（赤矢印）。細胞質基質の希釈やゴルジ体の消失は起

こる。 SBF-SEMで観察した。黒矢印は核膜の破れを示す。 Furuta et al.（2014b）の図を一部
改変。 
 
篩要素の核消失はダイナミックな現象である。他の生物種の核消失と比べると異様だが，

篩要素の輸送管としての細胞機能を獲得するために，NAC45/86 転写因子を含め様々な分子機

構によって厳密に制御されていると考えられる。現在私たちは、核消失に異常がある突然変異
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体をスクリーニングしている。すでにいくつかの突然変異体を単離し，原因遺伝子について

も同定をすすめている。未だ明らかになっていない実働的な分子制御機構を同定することか

ら，細胞分化の本質に迫りたいと考えている。 

また，核小体の断片化やミトコンドリアの形態変化など，NAC45/86非依存的なプロセス
を制御する機構についてもよくわかっていない。篩要素特異的に発現する Callose synthase 7
（Cals7）や篩要素で強く発現する CHOLINE TRANSPORTER-LIKE1（CHER1）は正常な篩
板の篩孔形成に必要であることが報告されている（Barratt et al. 2011, Xie et al. 2011, Dettmer 
et al. 2014）が，細胞壁の肥厚や篩板形成などの篩要素の細胞壁成分の分化を制御する機構は
未だ不明である。今後研究が発展することが期待される。 
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