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研究成果の概要（和文）：コケ植物のセン類，タイ類，ツノゴケ類の様々な組織間で細胞分裂期

の微小管系の形態を比較観察することで，生活環を通じた細胞分裂様式の変遷を明らかにした．

主要な成果として，タイ類の中で，最も初期に分岐したと考えられているコマチゴケ目の塊状

原糸体で，陸上植物に典型的な表層微小管系，分裂準備帯が形成されることを確認したことが

あげられる．これは多くのセン類でみられる糸状原糸体では表層微小管系,分裂準備帯が存在し

ないことと対照的である．タイ類ゼニゴケ類については，研究結果を分子系統学的解析と照合

することで，減数分裂様式の進化について議論した． 

 
研究成果の概要（英文）：Changes of the mitotic division system through the life cycle of bryophytes 

(mosses, liverworts and hornworts) were investigated. The occurrence of cortical micrtubules and 

preprophase band in grobose protonema of liverworts is in stark contrast to the absence of these MT 

systems in filamentous protonema of mosses.  In addition, diversity in meiotic division system of 

complex thalloid liverworts were summarized and molecular phylogenetic analyses revealed the 

phylogenetic distribution and evolution of meiotic division system of marchantialean liverworts.  
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１．研究開始当初の背景 
 
陸上植物の細胞には通常，動物細胞の中心体
に相当する恒常的な微小管形成中心（MTOC）
は存在せず，MTOC は細胞分裂周期を通じて位
置が変化する．また，進化の過程で，分裂準

備微小管帯や膈膜形成体微小管など陸上植
物特有の細胞分裂装置を獲得している
(Graham 2000)．しかし，コケ植物など原始
的な陸上植物では，緑藻類と種子植物の進化
的中間段階の細胞分裂様式を引きずってい
ることが，最近の研究で明らかになってきた
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（Brown & Lemmon 1997, Shimamura et al. 
2001,2004 など）．具体的には，分裂準備微小
管帯の有無，紡錘体の微小管形成中心の位置，
細胞質分裂の特徴などが藻類と高等陸上植
物間で異なっており，コケ植物ではこれらの
形質について，両者の特徴が，モザイク状に
観察される．さらに，本申請者を中心とする
研究グループは，コケ植物の中心体や葉緑体
など MTOC となるオルガネラ表面には，真核
生物の MTOCの普遍的な構成物質であるγ-チ
ューブリンが局在することを示し，微小管形
成にかかわる普遍的なタンパク質の局在位
置の変化が，細胞分裂装置の多様化と関わっ
ていることを明らかにした(Shimamura et al. 
2004)． コケ植物に特徴的な葉緑体表面を
MTOC とする微小管形成システムは，藻類や動
物でみられる中心体に依存する微小植管構
築システムと，中心体が存在しない高等植物
型のシステムの中間に位置すると考えられ，
細胞分裂様式の進化の系譜を考える上で重
要な情報を含んでいると考えられる．また，
コケ植物では，同一種内であっても，配偶
体・胞子体両世代の発生過程で出現する組
織・細胞ごとに，細胞分裂様式が大幅に変化
するという興味深い特徴がある．さらに，コ
ケ植物の植物体（配偶体）の発生に至るステ
ージは，広く受け入れられている陸上植物の
体制進化シナリオ - 単細胞性から糸状ある
いは平面的な体制を経て，最終的に立体的な
体制を獲得 - とよく相関するが，各ステー
ジの細胞分裂様式も，体制進化と相関してい
る．例えば，コケの 1グループ「セン類」の
原糸体は多くの場合，糸状の原始的な体制で
ある．このステージでは派生的な分裂装置と
考えられる分裂準備微小管帯(PPB)がみられ
ないが，体細胞分裂時には PPB が出現する
(Doonan et al. 1987 など)． 
 上述した様に，コケ植物では「個体発生は
系統発生を繰り返す」の言葉通り，陸上植物
の進化の過程で生じた細胞分裂様式の多様
化を，1 つの種内でさえ再現している様に見
える．このため，コケ植物において，生活環
を通じた細胞分裂機構の変遷を詳細に観察
し，発生進化学的な比較を行うことで，植物
の体制と細胞分裂様式との相関，植物の体制
の進化に細胞分裂様式の進化が与えた影響
にアプローチできる可能性がある．しかし，
これまでのコケ植物の細胞分裂様式の多様
性に関する研究は，糸状の原糸体の分裂，胞
子形成過程や精子形成過程など，分裂期の細
胞の観察が比較的容易な条件で多くの情報
を得ており，生活環全体を通じた多様性の全
貌が明らかにされていない．また，系統学的
に注目するべき分類群の情報が欠けている．
例えば，ミズゴケ，クロゴケ，イシヅチゴケ，
ヨツバゴケなど，原始的とされるセン類の多
くでみられる，葉状の原糸体でどのような細

胞分裂様式がみられるのかについては情報
がない．それらのセン類では，植物体本体（配
偶体）や胞子体での細胞分裂様式に関しても
情報がない． 
 
２．研究の目的 
 
本研究では，これまで情報のない葉状性の原
糸体をもつセン類，塊状の原糸体をもつタイ
類，ツノゴケ類を研究材料に，生活環を通じ
た細胞分裂様式の変遷を明らかにする．また，
抗γチューブリン抗体を用いて，微小管の形
成部位（MTOC）を検出しながら，細胞分裂期
の微小管系の形態を観察する．生活環を通じ
て現れる様々な細胞分裂様式を種ごとにカ
タログ化し，それをもとに，細胞分裂様式の
進化とコケ植物の生活環で現れる様々な体
制の進化を議論する． 
 
３．研究の方法 
 
(1) 材料の選定と生鮮試料の収集，栽培 
 
 これまでに細胞分裂様式に関する情報の
なかった葉状性の原糸体をもつセン類,塊状
の原糸体をもつタイ類を材料として選定し
た．オオミズゴケ，イシヅチゴケ，クロゴケ，
ヨツバゴケ，コマチゴケの胞子体を新たに採
集し胞子から原糸体を無菌的に栽培した．比
較対象として，糸状性の原糸体をもち，比較
的派生的な分類群に含まれると考えられて
いるヒメツリガネゴケも栽培した． 
 
(2) 細胞分裂様式の解析 
 
 生活環各ステージの組織，細胞を固定し，
細胞周期を通じた微小管系の形態を，間接蛍
光抗体法，透過型電子顕微鏡を用いて観察し
た．また，それぞれの微小管系の形成部位（微
小管形成中心；MTOC）を抗γ-チューブリン
抗体，抗セントリン抗体を用いた間接蛍光抗
体法で検出した．生活環の様々な時期で見ら
れる細胞分裂様式を，PPB の形成の有無，細
胞質のくびれ形成の有無，紡錘体の極の位置，
細胞質オルガネラの数や動態，細胞質分裂装
置の形態などに着目して観察した．生活環に
おける細胞分裂様式の変遷は，形態的に明瞭
に区別できる以下の 8 ステージに分けて観
察・解析した． 
 
1. 胞子発芽(無性芽をつける種に関しては
無性芽発芽についても)，2. 原糸体の成長，
3. 原糸体から植物体の発生，4. 成長途上の
植物体の茎頂とその周辺，5. 造精器，造卵
器と生殖細胞の発生，6. 胞子体の初期発生，
7．胞原組織の形成，8．減数分裂 ． 
 



４．研究成果 
 

(１)コケ植物のタイ類の中で最も初期に分
岐したと考えられているコマチゴケの塊状
原糸体で，蘚類の糸状原糸体とは異なり表層
微小管，分裂準備帯が存在することを明らか
にした．コマチゴケでは表層微小管，分裂準
備帯が，胞子体，配偶体世代を通じ，精子形
成を除くすべての体細胞分裂で観察できた．
研究結果から，これらの表層微小管系は陸上
植物の主要な系列が分岐する前に獲得され
たことが示唆された． 
（２）セン類ホソバミズゴケの原糸体が，糸

状と葉状の体制を繰り返し出現させながら成

長することを明らかにした．糸状原糸体では

他のセン類と同様，表層微小管系が見られな

かったが，葉状原糸体の細胞には，表層微小

管が存在することを確認した．進化の過程で

，葉状原糸体が糸状原糸体に先行して獲得さ

れたと考えるならば，糸状原糸体での表層微

小管系の欠如は，藻類的な原始的な形質を反

映したものではなく，派生的な形質であると

考えられた． 

(３)タイ類ゼニゴケ類について，細胞質の分

裂様式，葉緑体の数と配分様式などについて

類型化した．ゼニゴケ類の胞子体の退化的傾

向が減数分裂様式の進化にも影響を与えたこ

とを指摘した．研究成果を原著論文として発

表した． 

(４）不定形な外形の葉状体植物であるタイ類

ヌエゴケについて，頂端細胞や生殖器官の発

生過程を観察し，茎葉性タイ類との共通点を

見いだした．分子系統学的な解析もそれを支

持した．ヌエゴケの体制は，異時性進化に由

来し，葉状原糸体の縁に生殖器官をつけたも

のと解釈された.研究成果を原著論文として

発表した． 

(5)真核生物の中心体に普遍的に存在するセ

ントリンについて，コケ植物の精子形成を通

じた局在変化を解析し，昨年度までに明らか

にしたγ−チューブリンの動態と比較した．セ

ントリンが，中心体，微小管，細胞板，鞭毛

基部装置など，構造や機能が全く異なる構造

に局在したことから，コケ植物にも，動物細

胞と同様，機能の異なる複数種のセントリン

分子が存在することが示唆された． 
 
(6)上記 1〜６の研究を通じ，コケ植物の細胞
分裂様式の生活環を通じた変遷過程の概要
が明らかになり，コケ植物の発生過程でおこ
る体制変化と細胞分裂様式の変化の関係性
について議論するための，国内外に類例のな
い研究基盤が整備できた．今後は細胞分裂様
式の多様性研究を進化発生学的研究のツー
ルとして発展させていこうと考えている． 
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