
１． は じ め に

植物細胞が動物細胞と大きく異なる点のひとつに，強固

な細胞壁で囲まれていることが挙げられる．細胞壁はカビ

や細菌などにも見られるが，多細胞生物においては細胞壁

の存在は生命体の形をつくり，重力に逆らって上方伸長す

るのに必須である．一方で，細胞壁の存在は植物の発生や

分化において細胞の移動を困難にし，植物器官の形態は細

胞の分裂面と細胞肥大方向の制御に負うところが大きい．

より具体的には，細胞分裂時に二つの娘細胞を隔てる新し

い細胞壁を特定方向に形成すること，並びに新しい細胞が

膨張する際に一定方向に細胞が伸長できるように細胞壁の

物理的性質を調節すること，である．

本総説では植物体の形態を決定するのに重要な役割を果

たしている細胞骨格，特に微小管の機能とその制御につい

て概説する．微小管は αチューブリンと βチューブリン
のヘテロ二量体がひとつのユニットとなってつながった微

小管原繊維が１３本環状に合わさったポリマー構造をとっ

ている．チューブリンの付加によりポリマーが重合した

り，脱重合によりポリマーの分解が頻繁に起こる微小管端

をプラス端と呼び，重合・脱重合が繰り返して起こる微小

管の性質を動的不安定性と呼ぶ（図１）．

２． 分裂面の決定機構

植物細胞は両極に分かれた娘核の間に新しい細胞壁（細

胞板）を形成することにより細胞分裂する．カロース多糖

を主成分とする新生細胞壁素材はフラグモプラスト

（phragmoplasts）と呼ばれる微小管構造物に沿って小胞に

より細胞板形成部位に運ばれる（図２）．その後，セルロー

スなどのポリマーがカロースに置き換わり，細胞壁が成熟

する．初期は円盤状となり，後期はリング状となるフラグ

モプラストは内側の微小管が脱重合し，外側に新たな微小

管が重合することにより，細胞中央部から周辺部に向かっ

て広がってゆく．興味深いことに，細胞板がどの方向に広

がって親細胞の側部細胞壁とつながるか（すなわち，フラ

グモプラストの拡張方向）は，前期前微小管束（PPB；pre-

prophase band）により細胞分裂開始時に決定されている１）．

細胞分裂前期の直前に，間期の表層微小管が消失すると

ともに，細胞長軸の特定部位（通常は細胞核が存在する中

央部）に細胞を取り囲むようにリング状に PPB表層微小

管が集合する（図２）．PPBは核膜崩壊とともに短期間で

消失するが，PPBが存在した細胞膜内側に何らかの標識

を残すと考えられている．微小管制御タンパク質の異常で

紡錘糸が傾き，初期のフラグモプラストが傾いて形成され
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ても，フラグモプラストの拡大方向は次第に正常方向に修

正され，最終的に PPBが存在した細胞膜部位につながる．

また，培養細胞系などで時々観察される PPBの形状や形

成位置が異常な細胞では，正常な初期フラグモプラストが

最終的には異常な位置で細胞膜とつながる結果となる．近

年，PPBが規定する細胞分裂予想部位に集積し，フラグ

モプラストの拡散を誘導する機構に関わっている可能性の

あるタンパク質がいくつか同定されている．また，細胞分

裂予想部位の外側にはアクチンが束化して集積することが

知られており，分裂予想部位を除いた全ての細胞表層に蓄

積する負の標識タンパク質も報告されている．これらの候

補分子がどのような分子機構で細胞膜の特定領域を標識

し，広がりつつあるフラグモプラストを誘引するのか，ほ

とんどわかっていない．

細胞が均等に分裂する場合，PPBは親細胞の中央部分

に形成されるが，不均等分裂では将来の分裂面に対応する

位置に PPBが形成される．PPBが細胞のどの位置に形成

されるのかを決定する分子機構は明らかでない．トウモロ

コシ葉の気孔分化で見られる不均等分裂を起こす細胞で

は，アクチン集合体が細胞の片側に形成されて細胞核がそ

の方向に局在化した後に PPBが細胞の片側に偏って形成

される．この不均等分裂する細胞の極性化に必要な受容体

様細胞膜タンパク質が同定されている２）．

３． 伸長方向の決定機構

分裂直後の多くの植物細胞は立方体に近い形をしている

図１ 微小管プラス端における重合と脱重合
GTP結合型チューブリンがプラス端に結合し，微小管が伸長する．βチュー
ブリンの GTPは徐々に GDPに加水分解するので，伸長するプラス端には
GTPキャップ構造が見られる．この構造がなくなると脱重合に向かうが，再
構築されると再び重合サイクルに入る．

図２ 植物細胞の細胞周期における微小管構造
Wasteneys, G.O.（２００２）J. Cell Sci.,１１５,１３４７より改変．
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が，その後の細胞体積の増大に伴い，多様な形状をもった

細胞タイプが誕生する．細胞の膨張には，吸水による膨圧

の増加と細胞壁のゆるみが起因し，染色体数の増加を伴わ

ない核 DNA量の増大（核内倍化）が進行している場合が

多い．植物細胞が膨張する際，細胞のどの領域が膨張する

か，並びにどの方向に向かって膨張するかが最終的な細胞

の形を決める．生長ポイントが狭い領域に限定される例と

して，根毛の分化・伸長が挙げられる．根の表皮細胞から

根毛が生じる際，縦長の細胞の基部（地上部に近い側）の

特定領域の細胞壁がゆるみ，根毛突起が生じる．根毛は先

端部分に新たな細胞壁成分が集積し続けることにより先端

伸長する．壁成分の運搬はアクチンに沿った小胞輸送が重

要な役割を果たしているが，根毛端の伸長方向の決定には

微小管が重要である３）．葉表皮細胞に見られるジグソーパ

ズル様形状は，くびれた胴の部分では微小管が肥大を制限

し，突起部分ではアクチン依存の先端生長が協調して起こ

ることにより形づくられる４）．

一方，その他の多くの植物細胞では生長ポイントは特定

領域に限定されずに細胞全体で起こる．例えば，茎や根な

どの軸組織を構成する筒状の細胞種では，側面全体が軸方

向に伸長することにより，縦に細長い細胞ができあがる．

このような細胞では，表層微小管束（細胞膜内側に張り付

いた微小管が数本束になって構成する比較的安定な微小管

構造物）が横方向に細胞周囲を取り囲むことにより，横方

向の膨圧に抵抗し，その結果，縦方向の伸長がもたらされ

る（図３）．表層微小管束に沿ってセルロース合成酵素複

合体が細胞膜内を移動することから，表層微小管束の配向

と新しく合成されるセルロース繊維の配向は一致する５）．

表層微小管束の配向パターン制御が阻害されると，細胞は

組織軸方向に伸長せず，右または左にねじれて伸長する

か，横方向に肥大する．根や茎の表皮細胞が右方向に傾

き，表皮細胞列がゆるい右巻きヘリックス構造をとる場

合，表層微小管束は細胞の長軸に対して左巻きヘリックス

を描く６）（図３）．反対に，左方向に細胞が傾く場合は，微

小管束は右巻きヘリックス配置をとる．横方向に肥大する

場合は，よりランダムな微小管配向が観察される．すなわ

ち，表層微小管束の配向に対して直角方向に細胞は伸長す

ることになる．

興味深いことに，右方向にねじれるアラビドプシス変異

株は全ての伸長組織で右方向にねじれ，左巻きの変異株の

傾く方向は左に規定されている．すなわち，伸長軸の左右

性が微小管束のヘリックス立体配置により規定されてお

り，微小管ヘリックスの立体配置（右巻きか左巻きか）を

決める分子機構が存在する．つる性植物の多くは右巻きに

サポートに巻きつくか，左巻きに巻きつくかが遺伝的に決

まっており，例えば，アサガオのつるは右巻きのヘリック

スを描く．つるの巻きつく方向やある種の花弁のねじれ方

向に見られる左右性は植物細胞の伸長方向が左右どちらか

一方に傾くことに起因しており，アラビドプシスのねじれ

変異株における表層微小管束の配向異常と同様なメカニズ

ムをもつかもしれない．

アラビドプシスのねじれ変異株のうち，ねじれ方向が左

右どちらかに一定である変異株はすべて微小管関連遺伝子

の異常が原因である７）．一番高頻度で見られる変異は，

チューブリンタンパク質のひとつのアミノ酸が他のアミノ

酸に置換され，変異チューブリンが正常なチューブリンに

混じって微小管ポリマーに取り込まれるというものであ

り，３３種のチューブリン変異が見つかっている６，８）．

図３ アラビドプシス植物の根における表皮細胞の伸長方向と表層微小管束の
配向（チューブリン抗体染色）

野生型（左）と右巻きねじれ変異株（右）．
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チューブリン以外では，微小管のプラス端に集積する傾向

がある植物特有の微小管付随タンパク質（MAPs；

microtubule-associated proteins）９，１０），微小管重合核の構成因

子１１），リン酸化シグナル系の制御因子１２），などが原因遺伝

子である．これらの微小管関連遺伝子の変異が表層微小管

束のパターン形成に及ぼす影響についてはよくわかってい

ない．

ねじれ細胞において表層微小管束が左右どちらか一方の

ヘリックス立体配置をどのようにとるのかという問題は，

組織軸方向にまっすぐに伸長する通常の細胞では表層微小

管束がどのように長軸に対して直角方向に配置されるのか

という問題とも関連する．伸長する細胞で微小管パターン

がどのように形成されるのか，最近の研究により徐々に解

明されつつある（図４）．

植物細胞には中心体のような明瞭な微小管重合中心がな

いため，間期細胞では微小管は細胞膜全体に渡って散在す

る多数の重合開始点から生じる．植物においても γチュー
ブリンと５種の付属タンパク質（GCP２，GCP３，GCP４，

GCP５，GCP６）を含む複合体が微小管の重合を開始するが，

γチューブリン複合体は既に存在する表層微小管上に局在
すると重合活性が飛躍的に向上する．従って，ほとんどの

間期微小管は既存微小管上から生じ，娘微小管のプラス端

は親微小管側部から４０度の角度で重合が進む１３，１４）．ねじれ

変異株 spiral３では GCP２のアミノ酸置換により GCP３と

の相互作用が弱くなり，４０度よりも広角でばらついた娘

微小管の枝分かれ角度を示す１１）．娘微小管は微小管切断タ

ンパク質カタニン（katanin）の働きによりそのマイナス端

が γチューブリン複合体から切り離される．切り離されフ
リーとなった表層微小管はプラス端が動的不安定性を示し

ながら重合し，マイナス端はゆっくりと脱重合するので，

細胞膜内側を這うようにプラス端方向に移動する１４）．細胞

膜の細胞質側では多数の表層微小管が移動しており，進行

する微小管プラス端は行く手をさえぎる別の微小管の側部

と頻繁に衝突する．衝突角度が浅ければ２本の微小管は束

化し，より安定化するが，４０度を超える角度の衝突では

ぶつかる側の微小管プラス端は脱重合するか，行く手の微

小管を乗り越える１５）．束化した微小管は比較的長時間存在

する安定した細胞骨格であり，セルロース合成酵素複合体

はセルロースを合成しながら微小管束に沿って移動すると

考えられている５）．すなわち，微小管の重合開始，カタニ

ンによる娘微小管の切り離し，フリーの微小管の動態，微

小管同士の相互作用による束化が表層微小管束のパターン

形成に重要な要因である．

これらの要因の内，微小管相互作用に起因する束化のパ

ラメータを取り入れて微小管パターン形成がコンピュー

ターでシミュレーションされた１６，１７）．具体的には，最初に

わずかな極性をもつがランダムに近い微小管配置が束化形

成プロセスにより整理され，一定の配向をもつ微小管束に

収束することが実証されている．次に問題となるのは，細

胞分裂直後の間期初期で再形成される表層微小管がどのよ

うにしてわずかな極性をもちうるのかという点である．分

裂直後の立方体に近い形状の細胞であっても，器官レベル

の観点から見ると器官軸に対して一定の位置に配置された

細胞であり，上下方向（頂端・基部方向）の位置情報が存

在する．茎頂や根端の分裂領域で分裂した表皮細胞はドー

ム型頂端の形状により，縦軸方向よりも横軸方向により大

きなストレス（圧力）を受ける（図５）．頂端の特定表皮

細胞をレーザーで消滅させたり，頂端全体を横から物理的

に押しつぶしたりした場合，表層微小管束は主要ストレス

方向に対して平行方向に配置する１８）．複数の葉原基が分化

しつつある茎頂領域の表皮細胞がとる表層微小管束の複雑

なパターンは，組織の形状から予測される主要ストレス方

向にほぼ平行に配置される．こうした実験と力学的モデリ

ングにより，根や茎のドーム型頂端の形状が表皮細胞に特

定方向の物理的ストレスを引き起こし，微小管を筒状器官

の軸方向に配向させると提唱されている．器官の軸方向に

配置された表層微小管束はセルロースの配向を介して筒状

器官を軸方向にまっすぐに伸長させ，細長い軸器官の形状

を維持することにより，表皮細胞にかかる主要ストレス方

向が器官の生長期間中一定に保たれるというフィードバッ

ク・ループが完成する．表層微小管がどのようなメカニズ

ムで主要ストレス方向に配向するのかは不明である．

図４ 微小管重合核からの新規微小管の誕生サイクル
細胞内を高速で漂っている微小管重合核は細胞膜で一時的に動
きがストップする．その場所に微小管が存在する場合には，微
小管上に留まって，新たな娘微小管を枝分かれとして形成す
る．通常，ハサミタンパク質（カタニン）の働きにより娘微小
管が親微小管より切り離される．その際，または微小管が本来
もつ分解活性により娘微小管が消失したりする場合には，微小
管重合核は不安定化し，親微小管上から離れる．この微小管形
成モデルは，微小管上に留まった重合核が微小管重合能力をも
つように活性化されることを示唆している．
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ねじれ変異株において表層微小管束が右または左巻きの

へリックス構造をとる原因は不明であるが，我々は個々の

微小管自身がねじれた構造をとる可能性を提唱している．

一部の例外を除き，動物や植物のほとんどの細胞では γ
チューブリン重合核複合体の働きにより１３本の原繊維が

筒状に並んだ微小管構造をとる．チューブリン分子間の相

互作用により，１３本の原繊維が集合した場合にのみ原繊

維は微小管軸に対して厳密な平行方向に配置される．試験

管内で精製したチューブリンを重合させて微小管を形成さ

せると，１４本の原繊維が集合した微小管が一番多く形成

され，その他に１５本，１３本，１２本などの種々の原繊維数

をもつ微小管が観察される１９）．１３本以外の原繊維数から構

成される微小管では原繊維は全て緩やかな右または左巻き

のへリックス配置をとる．植物の表層微小管は細胞膜内側

を移動するが，まっすぐに直進するには原繊維が平行に配

置される必要があるかもしれない．ねじれ細胞では部分的

に１３本以外の原繊維数をもつ表層微小管が混在するため

に，右または左方向のベクトルが生じるのではないかと想

像している７）．この仮説は今後実験的に検証される必要が

ある．

４． お わ り に

植物細胞は結晶性セルロース繊維を細胞の周りにどのよ

うなパターンで配置するかにより，細胞の伸張する方向，

ひいては最終的な細胞の形を決定している．植物個体を支

える強固な細胞壁を進化させる段階で，植物細胞は微小管

細胞骨格系を細胞壁の形成やセルロース合成の制御に用い

るようになった．真核生物に共通な微小管構造とその基本

制御様式を基盤として，植物細胞特有の制御機構が発達し

てきたと考えられる．植物細胞骨格の研究分野は多くの重

要な問題が残されているにも拘らず，日本においては研究

者人口が少ない．多くの若い人たちがこの分野に参入して

くれることを願っている．
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