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研究成果の概要（和文）：タペート細胞は葯壁の最内層を構成し、発達中の花粉が必要とするさまざまな物質を供給す
る哺育細胞である。この細胞の特徴は核を2個ずつ持つことである。我々はシロイヌナズナを用いたライブイメージン
グに取り組み、この二核化は葯内のタペート細胞で同調的に進行することを明らかにした。このとき前期前微小管束や
隔膜形成体が正常に形成されておらず、これが有糸分裂は進行するのに細胞質分裂が起こらない原因であると推定した
。一方、葯の発達後期では、タペート細胞はその崩壊に先立ってプロトプラスト化し、葯室内に潜り込むことがわかっ
た。全ての花粉に均一にポレンコートを形成するのに寄与していると推定される。

研究成果の概要（英文）：Tapetal cells are nursery cells for developing pollen grains in anthers. One of 
the most characteristic features of the cells is binucleation. Live imaging revealed that the 
binucleation proceeds synchronously in tapetal tissue. During the process, we found that spindles formed 
normally but phragmoplast disappeared without producing cell plates. In the late stage of anther 
development, we observed tapetal cells become protoplasts and migrate interstitially through pollen 
grains in locules. Then they collapse and release their components to the surroundings of pollen grains. 
It may contribute to form uniform pollen coats on the surface of all pollen grains in locules.

研究分野：植物分子遺伝学
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１．研究開始当初の背景 
	
 タペート細胞は被子植物の雄しべの葯内
で小胞子（発達中の花粉）を取り囲んで存在
する一層の細胞である。葯の発生過程では、
タペート細胞と花粉母細胞は同一の細胞（胞
原細胞）に由来するが、減数分裂を経て小胞
子になる花粉母細胞に対し、タペート細胞は
小胞子の哺育細胞として働くようになる。タ
ペート細胞には興味深い構造上の特徴が二
つある。一つはエライオプラストおよびタペ
ートソームというタペート細胞にしか見ら
れないオルガネラが発達することで、両オル
ガネラに蓄積する多量の脂質やタンパク質
はポレンコートとなって花粉の表面を覆い、
花粉を乾燥から守ったり、柱頭が花粉を認識
するのを助けたりする。両オルガネラの発達
過程は主に透過型電子顕微鏡で調べられて
きたが、生きた細胞内ではどのような形態で
あるのか、どのような過程を経て発達してく
るのかは全くわかっていなかった。もう一つ
の特徴は核で、タペート細胞は細胞内に核を
2 個ずつ持つという極めて特異な性質を持つ。
これは、核分裂が正常に起きたあとの細胞質
分裂で何か特別なことが生じていることを
意味する。この二核化は花粉母細胞の減数分
裂と相前後して起きることから、両者には何
らかの関係がある可能性も考えられる。しか
し、これがどのようなしくみで起きるのか、
その意義は何か、詳しいことは全くわかって
いなかった。 
 
２．研究の目的 
	
 本研究では、タペート細胞が二核化する過
程をライブイメージングし、通常の細胞分裂
と何が異なるのか、特に核分裂だけが起きて
細胞質分裂が起きないのはどうしてなのか、
またそこにはどのような意義があるのかを
明らかにすることを目的とする。また、エラ
イオプラストやタペートソームのライブイ
メージングを行い、両オルガネラがいつどの
ように発達するのかを明らかにすることを
目的とする。 
 
３．研究の方法	
 
(1)二核化のライブイメージング	
 
	
 核と染色体を可視化するため、花粉母細胞
期から小胞子期の初期にかけてタペート細
胞で特異的に発現するプロモーターにヒス
トン H2B と GFP の融合遺伝子を連結してシロ
イヌナズナに遺伝子導入した。微小管も観察
する際はチューブリンと GFP の融合遺伝子と
ヒストン H2B-RFP 融合遺伝子を同時に遺伝子
導入した。	
 
	
 形質転換シロイヌナズナのステージ 8の蕾
の葯をショ糖を含む MS 培地とともにプレパ
ラートに封入し、タペート細胞内の蛍光を共
焦点レーザー顕微鏡を用いてタイムラプス
観察した。	
 
	
 
(2)エライオプラストとタペートソームのラ

イブイメージング	
 
	
 やや遅い時期のタペート細胞で特異的に
発現する GRP17 プロモーターに GRP17 と GFP
の融合遺伝子を連結してシロイヌナズナに
導入し、GRP17-GFP が蓄積して蛍光を発する
タペートソームが形成される過程を観察し
た。同様に、FIB1a プロモーターに FIB1a-GFP
を連結し、FIB1a-GFP で可視化されたエライ
オプラストを観察した。	
 
	
 
４．研究成果	
 
(1)タペート細胞の二核化は同調的に起きる
ことがわかった	
 
	
 ヒストン H2B-GFP で可視化された核が顕微
鏡下で有糸分裂する様子をライブイメージ
ングすることに成功した。有糸分裂にかかる
時間は 30 分程度であり、隣接した細胞の核
は同調的に分裂することが明らかになった。	
 

(2)二核化ののちタペート細胞の染色体はさ
らに倍加することがわかった	
 
	
 ヒストン H2B-GFP で可視化された核の蛍光
量を測定した結果、二核化してできた核の一
部ではその後さらに蛍光量が倍増していた。
そこでセントロメアを可視化して数えてみ
たところ、これらの核ではセントロメアの数
（染色体の数）が倍加していた。以上の結果
より、シロイヌナズナのタペート細胞は発達
過程で全てが二核化し、その一部ではさらに
染色体の核内倍加が起きることが明らかに
なった。	
 
	
 
(3)二核化の過程では前期前微小管束や隔膜
形成体が正常に形成されないことがわかっ
た	
 
	
 一般的な植物の細胞分裂では、有糸分裂に
先立って微小管などからなる前期前微小管
束が細胞表層に形成され、これが有糸分裂後
に現れる隔膜形成体の形成位置（すなわち細
胞質分裂の分裂面の位置）を規定すると考え
られている。したがって、二核化は起きるが
細胞質分裂が起きないタペート細胞では、こ
れらの構造が正常に形成されていない可能
性がある。そこで微小管を可視化して調べて
みた結果、前期前微小管束は全く形成される
ことがなかった。さらに、隔膜形成体はいっ
たん形成されるものの遠心的に広がること
なく消失してしまうことがわかった。	
 

0分 10分 30分 
図1	
 隣接する4個のタペート細胞の同調的な核分裂	
 

	
 0 分、10 分、30 分に撮影した同視野の連続写真。	
 

それぞれの写真で、4個の細胞は同調的に前期（0分）、

前中期（10 分）、終期（30 分）と変化した。	
 



	
 
(4)タペート細胞の二核化を阻害すると花粉
に異常が生じることがわかった	
 
	
 二核化の意義を調べるため、細胞終期を負
に制御する因子をタペート細胞で発現させ
る実験を行った。その結果、花粉の形態に異
常が生じる様子が観察された。このことより
正常な花粉の発達にはタペート細胞の二核
化が必要であることが明らかになった。	
 
	
 
(5)エライオプラストの形成過程をライブイ
メージングで追跡することができた	
 
	
 エライオプラストは二重膜に囲まれるプ
ラスチドの一種であり、内部にプラストグロ
ビュールと呼ばれる油滴構造が多数発達す
るため、電子顕微鏡ではザクロの実のように
見える。プラストグロビュールに蓄積する
FIB1a タンパク質と GFP との融合タンパク質
を FIB1a 自身のプロモーターを用いてタペー
ト細胞で発現させた結果、二核化が起きた直
後から GFP で光るエライオプラストが観察さ
れるようになり、やがてその内部に粒状のプ
ラストグロビュールの蛍光が明るく観察で
きるようになった。しかし、小胞子が細胞分
裂を迎える頃には蛍光は徐々に弱くなり、エ
ライオプラストがもっとも発達するステー
ジ 12 中期には蛍光がほぼ消えてしまった。
内在性の FIB1a もタペート細胞が崩壊してポ
レンコートができるまでには分解されてし
まうことから、成熟したエライオプラストに
はプロテアーゼ活性があるのかもしれない。	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
(6)タペートソームの形成過程をライブイメ
ージングで追跡し、成熟期のタペート細胞の
挙動に関する新知見を得た	
 
	
 タペートソームはタペート細胞のみに見
られる脂質蓄積性の特殊なオルガネラであ
る。タペートソームの主要タンパク質である
オレオポレニンの一つ GRP17 に GFP を連結し、
GRP17 自身のプロモーターを用いて発現させ

たところ、生きているタペート細胞の中でタ
ペートソームの形成をライブイメージング
できることがわかった。タペートソームはエ
ライオプラストよりも少し遅れてステージ
10（小胞子が四分子から遊離する時期）から
観察できるようになり、徐々に明るさと大き
さを増し、電顕観察で最もよく発達した像が
観察できるステージ 12 中期には、ライブイ
メージングでも非常に明るい蛍光顆粒とし
て観察された。	
 
	
 タペート細胞は非常に薄い細胞壁しか持
たないため生組織の状態ではほぼ無色透明
であり、通常の植物細胞のように細胞壁を視
認することで細胞の大きさや形を認識する
ことができない。しかし、GRP17-GFP が蓄積
するタペートソームは多数の小顆粒として
タペート細胞全体に分散しているため、その
蛍光を観察することで生きているタペート
細胞の挙動を追跡することができる。大型の
葯を持つセイヨウナタネでこの実験を行い、
成熟期のタペート細胞の変化を観察した結
果、タペート細胞はその崩壊に先立って葯壁
細胞から遊離してプロトプラスト状になり、
花粉の隙間を縫って葯室内部に潜り込んで
いくことがわかった。タペート細胞が葯壁周
辺だけでなく葯室内部に潜り込んでから崩
壊することで、全ての花粉の表面にまんべん
なくタペート細胞の内容物が付着し、ポレン
コートとなるのであろう。全ての花粉に均一
にポレンコートを形成させるための巧妙な
からくりであると考えることができる。シロ
イヌナズナでも同様のことが起きているの
かもしれないが、小さすぎて観察は難しい。
大型の形質転換植物を用い、タペート細胞を
イメージングすることで初めて明らかにす
ることができた知見である。	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 
	
 

図 3	
 タペート細胞が崩壊し、中身が花粉表面に沈着

してポレンコートが形成される過程のイメージング	
 

(A)	
 葯壁に貼り付いて存在しているタペート細胞（緑

色）。(B)	
 プロトプラスト状になったタペート細胞。

(C)	
 葯室内部へ潜り込んだプロトプラスト状タペー

ト細胞。(D)	
 タペート細胞が崩壊して中身が花粉表面

に沈着し、ポレンコートが形成された様子。T:タペー

ト細胞、TP:プロトプラスト状タペート細胞、PG:花粉、

スケールバーは 50μm。材料はセイヨウナタネ。

（Suzuki	
 et	
 al.,	
 Plant	
 Sci.	
 207-25-36	
 (2013)より

一部改変）。	
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図 2	
 エライオプラストの発達	
 	
 

	
 シロイヌナズナのタペート細胞中に発達するエラ

イオプラスト。(A,B)花の発達ステージ 9。(C,D)ステ

ージ 12 中期。(A,C)FIB1a-GFP でライブイメージング

したエライオプラスト。(B,D)透過電子顕微鏡で観察

したエライオプラスト。矢印はプラストグロビュー

ル。スケールバーはいずれも 1μm。（Suzuki	
 et	
 al.,	
 

Plant	
 Sci.	
 207,	
 25-36	
 (2013)より一部改変）。	
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