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　 細胞運勁 は 生物が 生 ぎて い る こ と の
‘

あか し
口

の

1つ で あ り， 古 くか ら多 くの 研究者 た ち の 興 味 を ひ

きつ け て きた 。 中 で も筋肉 の 収縮 運 動 は そ の 代 表 格

で ，今 日で は そ の 機構 が 分子 レ ベ ル で 可成 りの 程度
ま で 解 明 され て い る 。 そ の 教え る と こ ろ に よれ ば ，

筋収縮 は ，少くと も横紋筋 で は ，主 に ア ク チ ン よ り

な る thin 　 filament と ミオ シ ソ よ りな る　thick

filament との 間 の 滑 り合 い が 基 本 に な っ て お り，

さらに ト 卩 ボ ミ オ シ ソ や ト ロ ポ ニン などが調節作用

を営ん で い る。最近に な っ て こ の よ うな ア タ チ ソ ・

ミ オ シ ソ 系 の 存在が筋肉以外 の 細胞 で も次 々 に 明 ら

か に され，原 形 質 流 動，細胞分裂 （特 に 細胞質分

裂），神経伝導，細 胞表 面 に お け る 各種 レ セ プ タ ー

の 動きな どに お け る そ の 関 与が 云 々 され る よ うに な

っ た 。 し か し一方に お い て ， 細胞運動 の 中 に は ア ク

チ ン ・ミオ シ ン 系 に よ らな い か ，また は ア ク チ ソ ・

ミ オ シ ン 系 と他 の 系 と の 間 の 協同 作用 に よ る もの が

あ る とい う証拠 も得ら れ る よ うに な っ て きた 。
バ ク

テ リ ア の 鞭毛が フ ラ ジ ェ リ ン よ り な る こ とは 吉 くか

ら知られ て い る が，真核生物の 鞭毛や 繊毛 の 運動 に

は チ ．一　’一ブ リ ン ・ダ イ ニ ン 系が主 要 な 役割 を演 じて

い る と考え られ る 。 こ の 系 は 細 胞 分 裂 に お け る 染

色体 の 移動 に も働 い て い る と 思わ れ ，また 神経 の 軸

索流や 色 素細 胞 に お け る 色素果粒 の 移 動 ， さ らに は

分泌現象 な どに も そ の 関与が 推測 され て い る 。 また

最近 の 研究に よ る と，ツ リ ガ ネ ム シ の 柄 の 収縮に 与

っ て い る の は ス パ ス ミ ン （spasmin ） と名付け られ

た Ca と反応す る特殊な タ ン パ ク 質 で あ る とい う 。

こ れ ら以外 に も細胞運動に 関与す る系が，特に 下等

な動植物に まだ存在し て い る か も知れ ない 。本稿で

は こ れ らの 中で チ ュ
ーブ リ ン ・ダ イ ニ ン 系 を 取 り上

げ，そ の 果す役割に つ い て 鍛毛 ・繊毛運動 を 中 心 に

述べ て み た い 。

1

1。 チ ュ
ーブ リ ン

　 まず最 初 に こ の 系 を構成す る 二 つ の タ ン パ ク質 ，

チ ューブ リ ン と ダ イ ニ ソ の 物理 化学的諸性質 に つ

い て述 べ る こ と に す る 。 チ ュ

ーブ リ ソ は 真核 生

物の 細胞 に きわ め て 普 遍 的 に 存 在 し て い る 微 小

管 〔microtubule ）を 構 成 す る タ ソ パ ク質 で あ り

（Mohri ，
1968），一

方 グ イ ニン は 鞭毛 や 繊毛 の 主要

な ATPase タ ソ パ ク 質と し て 最初 に 記 載 さ れ た

（Gibbons，1963）。
1．　 微小管 の 微細樽造

　 微小管 は 直径 24± 2nm の 中空 の 管 で ，長 さ は 中

心粒 に お け る よ うに O．51tm 以 下か ら，あ る 種 の 精

子 の 鞭毛 や ク シ ク ラ ゲ の くし板 の 譲合繊毛 に お け る

よ うに mm の オ ーダー
に ま で お よん で い る 。

　Led −

better　 and 　Porter （1964）｛よ， 微小管は 横断 面で

見 る と直径 5nm の 基本単位 （つ ま りチ コ．一ブ リ ソ

分子）が 13個 集 っ て そ の 壁 を 彩作 っ て い る こ とを

観察 した 。 見方 を変え て い え ば ， 微 小 管 は 直径 5

nm の 13本 の protolilament よ りな る と もい え る 。
こ の 数 に つ い て は そ の 後 も 11〜 圭3本 と 色 々 の こ とが

云わ れ た が，Mizuhira （Mizuhira　 and 　 Futaesa −

ku，1971 ； Futaesaku 　ei 　 aL
，

ユ972） 1こ よ る新 し

い 固定 法 （タ ン ニ ン 酸 と グ ル タ ル ア ル デ ヒ ドを 用 い

る）の 導入 に よ り，や は り13本 である こ とが 確 か め

ら れ た （Tilney 　 et　 ai ．，1973 ； Mizuhira　 and

Futaesaku
，
1974）。 しか し 同 じ固定法に よ り， 12

本 ま た は 15本 の 　protofi］ament よ りな る 微小管 も

確 か に 存在す る こ とが 観 察 さ れ て い る （Nagano
and 　Suzuki，1975； BurtQn 　et　 al ．，1975）。

　 こ こ で 話の 都合一ヒ，棲毛や繊毛の 微細構造に つ い

て ふ れ て お きた い
。 図 1 は 鞭毛や 繊毛 の 横断面の 模

式 図 で あ る。まず 中心 の 2 本 の 微小管 （以下随時中

心対ま た は 中心小管 と呼ぶ ） と こ れを 囲む 周 辺 の 9
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　　　図 1． 鞭 ・繊 毛の 横断面 の 模式図

a ．A 小管　 b．　 B 小管　 c．中心小管　 cs 中心

鞘 　ia．腕 （内側）　oa ．腕 （外側）　m ．膜

n ．ネ ク シ ン 　S，ス ポー
ク 　 sb ．ス ボ ー

ク ・へ

Pt ド

対 の 微小管 （以下 doublet 微小管 と呼 ぶ ） が い わ

ゆ る
“9＋ 2 ”

構造 を 形成 し て い る 。
Doublet 微小

管 の 一方か ら は 一対 の 腕 と呼ぽれ る突起が 出て い る

が，二 の 腕 の つ い て い る方を A 小管，つ い て い ない

方 を B 小管．と い う。腕は 後述す る よ うに ダ イ ニ ン よ

りな る。腕 は 一方向 に の み 出て い る の で ，乙 れ と中

心 お よび doublet 微小管 の 位置関係か ら，図 の よ

うに doublet 微小管に 1 か ら 9 ま で 番 号 を つ け

る こ と が で きる。各 double 亡 微小管 は ネ ク シ ソ

〈nexin また は inter−doublet 　 hnk ） と呼 ば れ る構

造 で 結ば れ て お り，また 各 A 小管か らは 中心 対 に 向

っ て ス ボ
ー

ク と呼ばれ る突起が 出 て い る 。
ス ポ

ー
ク

の 求心端に は 鞭 ・繊毛 の 長 軸方向＋C 沿 っ た桿状 の 付

属 物 が あ り，従 っ て
一

本 の ス ボ
ー

ク は
’『
」
1
度ハア マ

ー

の よ うな 形 に 見 え る 。 中心 対の 微小管は 中心 鞘 に よ

・
っ て 囲 まれ て い る が ，こ の 中心 鞘 は 図に 示 した よ う

に む し ろ 各中心 小管 の 両側に 突き出 た 多 数 の 突 起か

ら な っ て い る よ うで あ る 。
こ れ らの 構造を一括 し て

axone 皿 e と呼び （本来は 9＋ 2 微小管群の み を 指

し た と思 わ れ る ）．全体が 細胞膜 （鞭
・繊毛膜）で 包

まれ て い る 。

　 話 を 元に 戻 して ，従来か ら中 心 小管 お よび A 小管

は 他の 多くの 微小管同様13本 の protofilament よ

・
りな る 完全な管 で あるが ，B 小管 の 方 は 10本 よ りな

る 不 完全 な 管 で，A 小 管 の 壁 の 中 の 3 本を 共有 し て

い る と考 え られ て惑た （Ringd ，1967）。・ し か し一ヒ記

の 新 固定法 を 用 じ、た 観察に よ る
：

と，B 小管は どうも

ll本 の protofilament よ りな りた っ て い る ら しい

（Ti ］ney 　 et　 al ．
，
1973 ；Mizuhira 　and 　Futaesaku ，

1974）。 中心粒 の 場合 に は， 中心 対 が無い 代 りに ，

周辺 の 微小管が triplet に な っ て お り，　 A ，　B 両小

管に さらに C 小管が 加わ ・
っ て い る が ， こ の C 小管も

同様 に 11本 よ りな っ て い る 。

　さて 微小管を側面 か ら見 る と，各 Protofilament

は 長軸方向 で 4nm ，短軸方 向 で 5nm の チ ュ

ーブ

リ ン 分子 （分子量 5〜6 万）が縦に 連な っ た もの で

あ る。光回折 に よ る 解 折 結 果 で も 4xsnm の 表

面格子 が 認 め ら れ て お り （Grimstone 　 and 　 Klug，
1966 ；Chasey ，

1972 ； Erickson
，
1974）， また X 線

同折 で もそ の よ うな大 きさの 周期性が 得ら れ て い る

（Forslind 　et 　aL
，　1968 ；Cohen 　et 　at ．，　1971

，

上g75；Yamaguchi 　 et 　 at ．
，
1972）。 しか し隣 り合 っ

た protofi］ament 上 の チ ューブ リン 分 子 の 間 に

は ずれが 見 られ，微小管 は　protofilament が縦 ｝こ

並ん で そ の 壁 を 形 作 っ て い る とい うよ りは ，チ ュー

ブ リ ン 分子 が らせ ん 状 に 配 列 し た も の と 考 え ら れ

る （も っ と も両方 の 配列の 仕方が あ っ て 条件次第で

変化す る とい う観察もあ る 。
た と え ば Thomas ，

1970）。
こ の 辺 は 微小管の 再 購成，す な わ ち チ ュー

ブ リ ン 分予の 目 己 集 合 と も関連し て ま だ問題があ

る 。 らせ ん に 関 し て もい くつ か の 説があ り，チ ュ

ー

ブ リ ン の 単 量 体 を 基準に した 場台 に 6−start らせ

ん （StePhens，1974），4−start らせ ん （Chasey ，

1972） お よ び 3．start らせ ん （Amos 　and 　 Klug ，

1974 ；Erickson ，1974）が 考 え られ て い る。こ れ ら

の らせ ん の 展 開 図 （図 2）に お け る 傾 斜度 は そ れ ぞ

れ20度以上，13− 14度お よ び 豆O度 とな る 。 筆者 らが

ウニ精子鞭毛 の doub ］et 微小管の 光 回 折像か らえ

た 結果 は 10数度で あ っ た。な お こ の らせ ん は 左巻き

で あ る （Erickson ，1974 ； Chasey
，

1974 ； Linck

and 　 Amos ，1974）。

　 と こ ろ で チ ュ

ーブ リ ソ の 生 理 的 な 単位 は 後述す

る よ うに 二 量体 （分子量 tw　11万） で ，α お よ び β

チ ＝一ブ リ ソ よ りな る ヘ テ 卩 ダイ マ
ー

と 考 え られ

て い る （Bryan 　 and 　 Wilson
，
1071）D 実際電顕豫

や そ の 光 回 折 艨で は ，微小管 の 長 軸方向 に 沿 っ て し

ば しぼ 8nm の 周期 が 認め られ （Grimstone 　 and

Klug，1966 ； Thomas 　 and 　Hen ］ey
，
1971 な ど），

単量 体が対をな し て い る こ と を示 唆 し て い る 。

一
方

最近 の 高分解能電顕矇や 光 回 折 像 に よ る と，4x5

nm の 単位 は さらに 左右二 つ の 単f，Zに分れ て い る よ

うに み え る （Erickson ，1974；WarneT 　 and 　Meza ，

1974）。つ ま り Bnm の もの （二 量 体）を一単位 と

、

且
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細胞運動に お け る チ L
一ブ リ ン ・ダ イ ニン 系　1

考 え る場合に は 8 の 字型に み え る。こ の よ うな縁 は

筆 者 ら も観察 し て お り （村 ．ヒ・長 谷川 ・毛利，未発
表），こ こ に み られ る最小単位 （4× 2．5nm ）は 微小

管 を グ ア ニジ ン 塩酸な ど で 長 時間処理 した 時 に 得 ら

れ る分子量約 3万 の もの （Mohri　and 　Shimomura ，
1973）に 相当す る の で は な い か と考えて い る。

α

攤
鑞

b C

　　d　 　 　　 　 　 e 　 　 　　 　 　 f

図 2． 微小管 に お け る チ ューブ リ ン r一量 体 の

　配列様式 （黒 丸 と 白 丸は それ ぞれ π お よび β

　 チ ェーブ リン を表 わ す）u

　a ・6 ．start らせ ん （Stephens，1974）。
2nm

　ず つ の ずれ を 示 す た め 特 に 直角 で 交 わ る格子

　が 示 し て あ る。b．4start らせ ん （Chasey，

　1972）。
c・対 に な っ た α お よび β protofila・

　ment が 交互 に 並 ん だ もの （Witm 日 n 　 et　al ．
，

　1972）。　d．protofilament が さ らに 2 本 の

　subfilament よ ウ成 る 揚合に考え られ る
一

つ

　の 配列様式 （Erickson ，1974）。　 e ．3−start
　らせ ん （Erickson，1974 ； Amos 　and 　Klug1

　1974），両 チ ューブ リ ソ は 前後 左 右 共 交 互

　に 並 ん で い る。 f．3．．start らせ ん （Amos

　and 　Klug ，
1974），　 B 小管を内側か ら 見た 場

　合 で 二 量 体が 斜め に 並 ん で い る 。

　微小管中 で α お よ び βチ tL
　一”ブ リ ン が と の よ う

な配列 を と っ て い るか に つ い て は ，ま だ 定 説 は 無

い
。
8nm の 周 期 か ら ， 傾斜度 の 違 い は と も か く，

a
， βが縦 に 交互 に 並 ん で い る と す る 考 え や （Ste・

phens ，
1974），　 doublet微小管 を 順次溶か し て い っ

た 場 合の SDS ゲ ル 電気泳動 パ タ
ー

ソ か ら各 pro−

tofi］ament が α また は βチ ューブ リ ン の み よ り

な る，い い か え れ ば α と βが横に 並 ん で 対 を な し

て い る こ と を 示 唆 す る よ うな結 果 （Witman 　et

3

al ・，1972），あ る い は 4 × 5nm の 単位がさ らに 二 つ

に 分 れ る ， すなわ ち各 protefilament が 二 本 の

subfi 】ament よ り成 る と す る 場 台 に は ，そ の 各

Subfi 】ament が α また は βの い ずれ か よ りな る と

す る 考 え （Erickson ，1974） な どが 提 出 さ れ て い

る 。
Amos 　 and 　 Klug （1974） の 解 折 に よれ ば，

doublet 微小管 の 中 の A 小管で は α と βが 前後左

右 と も交互 に 配置 され て お り，B 小管 で は縦方向の

み 交互 に 並 ん で い る とい う。こ れ らに つ い て も図 2

を参照 され た い 。

2． チ ュ
ー

プ リン の 物理化学的性質

　 a）α チ ューブ リ ン と β チ ーz 一ブ リ ン

　 チ ュー
ブ リ ソ は 水 溶液中 で は 約 6S の 二 量 体 と

して存在 し，その ほ と ん ど は α βの ヘ テ ・ ダ イ マ
ー

よ りな る と考 え られ て い る （Bryan 　 and 　 Wils 。 n
，

19711Luduena 　el α」．，1974）。 8M 尿素や 5M グ

ア ニ ジ ン 塩 酸あ る い は ア ル カ リ処理 で は 約 3S の 単

量体 と な り，ま た 条件次第 で は さらに 分了
．
量 3 万の

もの を 生 ず る　（Shelanski　 and 　 Taylor
，

1968 ；

Weisenberg 　 et　 at 、
，
1968 ； Miki ・Noumura 　 and

Mohri
，
1972 ； Mohri　 and 　 Shimomura

，
1973）。

Sakai 　 G966）は ウ ニ 卵 の 分裂装置 よ り 3．　5S （分子

量約 6 万 9 千 ）の Ca 不 溶 性 fiン パ ク質 を 分離 し，
こ れが ジ チ オ ス レ イ ト ール などに よ り 2，5S （分 子

量約 3 万 5千） の もの に な る と報告 し て い るが，こ

れ らと チ ューブ リ ン の 単量体，半量体 との 関係 は 明

らか で な い
。
SDS ゲ ル 電 気 泳 動に よ り決 め られ た

α お よ び βチ tL 　一ブ リ ン の 分 子 量 は ， そ れ ぞ れ

5 万 4T 〜5 万 9 千 と 4万 6 千 〜 5 万 4 千 で あ る

（Feit　 et　 aL ，1971b； 01msted 　 et　 al ．
，
1971 ； Raff

and 　 Kaum 壱yer ，1973 ； Sakai 　 and 　Kuriyama
，

1974 ； OhtsubD　 et　 ai ．，1975）。両 者 は ア ミ ノ 酸組

成 を 異 に し （Luduena 　 and 　 Woodward
，
1973）、

前者の 方が 僅か ば か り塩基性 ア ミ ノ 酸 が 多 い よ うで

あ る。βチ ー一
プ リ ソ に 対す る 抗 血 清 は α チ ュー

ブ リ ン と は 反 応 し な い （Piperno　 and 　 Luck
，

1975）。 ま た 後で述べ る よ うに ，い くつ か の 酵素 に

対す る態度 に も両 者の 間 で 違 い が み られ る 。

　b） チ ューブ リ ン の 異質性　　　　　　 ．

　α お よび βの 違 い の 他 に ，異 な る微 小 管 を 構 成 す

る チ ューブ リ ソ の 間 に は 僅 か で は あ るが 差 が 認 め ら

れ る 。
Behnke 　 and 　 Forer （1967） iよガ ガ ン ボ の

精細胞 に み られ る い ろ い ろ な 微小管を熱や タ ン パ ク

分解酵素な どで 処理 し，そ の 結果か ら A 小管 ， B 小

管，中心小管 と付随小管 お よ び 細胞質微小管 の 4 群

を区別 した 。 こ の よ うな物理 化学的処理 に 対 し て
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は ，同一側 体 か らえ られ た 鞭毛 と繊毛 の B 小管同士

の 間 で も差 が み られ る し，ま た 中 心 対の 2 本の 間 で

さ え も違 い が み られ ， こ れ に よ っ て C 】 小管 と C2

小管を区別す る こ と が で きる （Linck，1973）。免疫

学的 に も， た とえば doublet 微小管，中心 小管，

分裂装置の微小管 な どの 間 に 明 らか な差 が み られ る

（FultQn　 et　al ．
，
1971 ；Yanagisawa 　etaL ，1973）。

さ らに Chtarnydomonas の doublet チ ュ

ーブ リ

ン の isoelectric　 focusing の 結果 で は 5 本 の バ ソ

ドが え られ て い る （Witman 　 et　 al．，1972）。　 A 小

管 と B 小 管 を構 成 す る チ ューブ リ ソ 間 に は ア ミ ノ

酸組成そ の 他に 差 が あ る の で （Stephens，1970 三

Mohri 　and 　 Shimomura ，1973）， こ れ らの 中の 4

本 は それ ぞ れ A ，B 小管 の α お よ び βチ ュ

ー
ブ リ ソ

に 相 当す る の か も知 れ な い 。しか し未成熟 マ ウ ス の

脳 の チ ．、一ブ リソ も iseelectric　 focusing で 4 本

に 分 か れ る と い う （Feit　 et　 at，，1971b）。また 最近

ハ イ ド ロ キ シ ア パ タ イ ト ・ カ ラ ム に よ り， 3 種類 の

チ ュー
ブ リ ン ， a

’
1，　 L・LI，β の 分離が 報ぜ られ て い る

（Lu 　 and 　EIzinga ，1975）。わ れ わ れ の 研究室 で 得

られた 結果 で も鞭毛 の doublet 徴小管は カ ラ ム で

（y，βそれ ぞ れ 2 つ ず つ の ピ ーク に 分 離 す る よ うで

あ る （小林， 朱発表）。

　 こ の よ うな チ ．z 一ブ リ ソ 間 の 差 は 何 に よ る もの で

あ ろ うか 。 二 枚 貝 の 鰓 の 繊毛 と精子 の 鞭毛 の 各微

小管 の α チ ．、一ブ リ ソ 同 士 ま た は β チ ュ

ーブ リ

ソ 同 土 の 間に は，ペ プチ ド ・ マ
ッ プに 差 が み られ

（Safer ，ユ973）， ま た ニ ワ h リ脳 と ウ ニ 精子鞭毛 の

βチ ；一ブ リ ン の 比 較 で は，N 末 端 よ り 25 個 の ア

ミ ノ 酸の 中 に 1個 の ア ミ ノ 酸の 違 い が認 め ら れ た

（Luduena 　and 　Woodward ，1973）。 し か し こ の よ

うな タ ソ パ ク 質部分の 一次構造 の 違 い の み で な く，

こ れ に 結合 して い る糖，脂質，ヌ ク レ オ チ ド また は

リ ン 酸な どが 関係 し て い る こ と も十分考え られ る 。

ま た微小管と細胞質中の 他 の 構造との 結 び つ ぎが ，

各微小管の 安定性 の 違 い を ひ ぎ起 して い る の か も知

れ な い 。こ の よ うな チ ュ

ーブ リ ソ 間 の 僅 か な 違い

が 各 微小 管 の 問 の 機能 の 違 い に 反映 して い る の で あ

ろ うか 。

　 c） チ ューブ リ ン と ア ク チ ソ

　 チ ューブ リン は ア ク チ ン とは い ろい ろ な点 で 異

な っ て い る。 ウニ精子 チ ＝一ブ リ ン と筋肉 ミ オ シ ン

との 反応で は，低 イ オ ソ 強 度 で の ATP に よ る超

沈殿現象の み が み られ ， 低イ オ ン 強度で の ミ オ シ ン

Mg −ATPase の 活性化や ， 高イ オ ソ 強度 で の ATP

に よ る粘度低下 は 認 め ら れ な い （Mohri 　et　 at ．，

1967a ； Mohri ，1968； Mohrl　 and 　 Shimomura ，

19731Mohri 　 and 　Ogawa ，1975）。　 Tetrahyinena

の 繊毛の チ ュー
ブ
．
リ ン は pH 　6．5 で ミ オ シ ソ の

Mg −ATPase 活 性 を 高め る と報告 さ れ て い る が，

しか しそ の 程度は 2 倍ほ どに 過ぎな い （Alicea 　and

Renaud
，
1975）。

ヘ ビ
ー

メ Pt ミ オ シ ン は 微小管とは

矢 じ り状構 造を作らず （lshikawa 　et　 al ・
，
1969），

反対 に ダ イ ニ ン と F一ア ク チ ン と の 結 合 は 徴小管 と

の 結台 に 比 べ て 弱い （Mohri　 and 　 Ogawa
，
1975 ；

Ogawa 　 et　 al．，1975）。ま た 分子量 もア ク チ ソ は 4

万 5千 程 度 で チ ューブ リ ソ よ り も 小 さ い （Saka −

kibara 　and 　 Yagi ，1970 ； Mohri　 and 　 Shimomu −

ra ，1973）。 初 期 の 研究 で は む し ろ そ の 類似性 が 強

調 され た ア ミ ノ 酸組成に お い て も両者は 統計的に 異

な っ て お り　（Stephens　 and 　 Linck
，

1969 ； Ste−

phens ，1970，1971 ； Mohri 　 and 　 Shimomura
，

1973）， した が っ て 両 者 の ペ プ チ ド。マ
ヅ

プ に も明

らか な 違 い が み られ る 。 さ ら に チ ュ

ーブ リ ソ とア

ク チ ン の 間に は 免疫 的 な共通性も認 め られ な い

（Fulton　et　a1．，1971；Yanaglsawa 　et　at ．，1973）。

ア ク チ ン に 結 合 して い る ヌ ク レ オ チ ドは ATP か

ADP で あ るが ，チ コーブ リ ン に は GTP と GDP

が結合 し て い る （毛利 ・柳沢，1967 ；Yanagisawa

et　al 、，　1968； Stephens　et 　ai ．
，
1967）o 　最後 ｝こ細胞

分裂 の 阻 害 剤 の 中， ビ γ ブ ラ ス チ ン は チ a
一ブ リ

ソ の み で な くア ク チ ン を も沈 殿 させ るが （Wilson

et　 aJ．，19．　70）， コ ル ヒ チ ン と チ ュ

ー
ブ リ γ の 結合

は ほ ぼ特異的と い え よ う （Borisy 　 and 　 Taylor
，

1967a，　 b）。こ れ らを ま とめ る と表 1 の よ うに な り，

両 者は お そ ら く共通 の 祖先を 持 つ もの で あ ろ うが，

現在 で は 互 い に 異 な る タ ン パ ク質 で あ る と云 え る 。

　 d）結合 ヌ ク レ オ チ ド

　 ウ ニ の グ リ セ リ ン 処 理 精子で わ れ わ れ が 測定 し た

と こ ろ で は 微小管 に は GTP と GDP が ほ ぼ 1 ： 1

に 含 まれ て い た （Yanagisawa 　et 　at ．
，
1968）。 哺乳

類精子に お け る GTP と GDP の 含量 の 比 も矢張 り

1 ： 1 で あ る （Brooks ，
1970）。 さらに 最近 の 研究 に

よれ ば，完成 し た 微小管中 で は 必 ず GTP と GDP

が 1 ： 1iこ含 まれ て い る と い う （Kobayashi ，
1975）。

Weisenberg 　 et 　 at ．（1968） 看こ よ れ ば， チ ューブ

リ ン に は 二 量体 当 り二 個の ヌ ク レ オ チ ド結合部位 が

あ り，そ の 一つ （E ・site ＞ に は外 か ら加 え た GTP

と容易 に 交換す る よ うなゆ る く結合 し た グ ァ ノ シ ン

　。ヌ ク レ オ チ ドが，他 の 一つ （N −site ）に は 固 く結

合 し て 交換 不能 な ヌ ク レ オ チ ドが つ い て い る 。 さ ら

に 後述す る よ うな GTPase や GDP キ ナ
ーゼ の 作

b

1
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細胞運動に お け る チ ュ
ーブ リ ン ・ダ イ ニ ン 系　1 5

表 L チ コーブ リ ソ と ア ク チ ン の 比較

チ コ　ー ブ 　リ　ン ア 　　ク　 チ 　　ン

■

，

i 集 合 体 の 型態

　 生 理 的単位

1 分 了
・

量

1 結合 ヌ ク レ i チ ド
　

1　 コ ル ヒ チ γ 結合能

！　 ビ ン ブ ラ ス チ ン に よ る沈殿
｝

ダ ィ ニ ソ と の 結合

［・ オ シ ン と皈 応

騰 蕪欝
1

　　　　　微　小 　管

i二 量体 （・i
・
；ヘテ ・ ダイ

ー
・ →

1　　　 5万〜 5万 8千

l　　　　　 GDP ，　 GTP

　 　 　 　 　 　 　 十

1　　　　　　 ｝

　 　 　 　 　 　 　 十

　 　 十

一ま た は ±

繊維 （F ．
ア ク チ ン ）

単量体 （G 一
ア ク チ ン ）

4万 3 千〜4万 7千

　 ADP ，　 ATP

十

十

十

十

用も加 わ っ て ，チ ．コ　一ブ リ ソ は 条件に よ っ て 二 量体

当 り GDP が一固だ け つ い た もの か ら GTP が 二

餌つ い た もの ま で み られ る （Weisenberg 　 et　 aL
・

1968；王3erry　and 　Shelanski，1972 ；Jacobs　et 　at ．
，

1974 ； Kobayashi ，1974 ，
1975 ；Arai　et 　al ．

，
1975）。

GTP の チ ．、一
ブ リ ン へ の 結合 に は Mg2 ｝

と 遊 離

の 一SH 基 とを 必要とす る （Arai　 et　 al．，1975）。

また そ の 結 合 部位 は コ ル ヒ チ ン の 結合部位 とは 異な

る （Weisenberg　et　al．，1968； Bryan，1972）。

一

方 ビ
’
ン ブ ラ ス チ ン は E −site の ヌ ク レ オ チ ドの 交換

性を抑え るが， N −site に 対 し て ど う働くか に は 異

論 が あ る （Berry 　 and 　 ShelanskiJ972 ； Bryan ，
1972）。 こ の 他 GTP は チ Pt　一ブ リ ン の コ ル ヒ チ ン

結合能，GTP 結合能 お よ び分 子 変 形 な どに保護

的 な 働 ぎを示す （Wilson ，1971 ；Ventilla 　 et　 al ．，
1972 ；Arai　 et　 al ．

，
1975）。

　 e ）細胞分裂阻害剤 と の 結合

　 チ ューブ V ソ に 対 して は ，い くつ か の 細 胞 分 裂

阻害剤が 結台す る こ と が 知 ら れ て い る。Borisy
and 　Taylor （1967a ，　b） は ，い ろ い ろ な細胞 の 6S

タ ン パ ク 質 （すなわ ちチ ューブ リ ン ニ 量 体）が コ ル

ヒ チ ン と 特 異 的 に 結合す る こ と を
3H

ラ ベ ル の コ

ル ヒ チ ン を 用 い て 明 らか に し た 。こ の 事実 は カ ラ ム

ク ロ マ ト グ ラ フ ィ
ー

で チ ューブ リ ン を 分 画 す る際
に 広 く利用 さ れて お り，ま た 最近 は ア フ

ィ
ニテ ィ

ー

・ク ロ マ ト グ ラ フ ィ
ー

に も 応 用 され て い る （Hin −

man 　 et　 aL ，1973 ）o
コ ル ヒ チ ン の 結合部位 は チ ュ

ーブ リ ン の 二 量 体 当 り一
個 で あ り （Shelanski

and 　 Tay ］or ， 1967； Weisenberg 　 et　 al ．
，

1968 ；

Bryan ，1972），結合 と共 に 430　nm の 螢光 が 増大

す る （新井 ・ 奥 山、1973）。 　コ ル ヒ チ ン は doublet

微小管 な どに は 結 合 せ ず，こ れ を 熱 や 音波処 理 に よ

っ て チ ュ

ーブ リ ン の 二 量体 に す る と は じめ て 結合 す

る よ うに な る （Wilson　 and 　 Meza
，

1973 ； 栗 山 、

ig7fi）。 た だ し 次 に 述 べ る ビ ン ブ ラ ス チ ン に よ っ て

生 ず る パ ラ ク IJ ス タ ル は ＝ ル ヒ チ ン と 結 合 し う る

（Krishan　 and 　 Hsu
，

1971 ；Bryan ，1972）。チ ュ
ー

ブ リ ン の コ ル ヒ チ ソ 結 合 能 は 失わ れ 易 い が ， 前

述 の よ うな GTP に ょ っ て ，また 高濃度の シ ヨ 穂 や

グ リ セ リ ソ を 加 え る こ とに よ り安定化 され る　〔Fri・

gon 　andLee
，
19．　72 ； Solomon 　et αぬ

，
1973 ； Arai

et　at ．，1975）。
ビ ン ブ

’
ラ X チ ン も コ ル ヒ チ ン 結台能

を安定化す る の で，1，Li者 の 結合部位 は 異な る と考 え

られ る （Krishan　 and 　Hsu
，
1971 ；Wilson，1971；

Bryan ，1972＞。

　 ビ ソ ブ ラ ス チ ソ や ビ ン ク リ ス チ ソ もチ ュ
ーブ リ ソ

の 二 量 体
一

「固当 り一涸 の 割 合 で 結台す る　（Berry
and 　She】anski ，1972｝Bryan ，1972）。 こ れ らの 物

質 は 細胞内 の 徹 小管 構 造を こ わ して，太 さ 5〜10
1・m の 繊 維 や 大 きな パ ラ ク リス タル に 変 え る

（Wisniewski 　 et 　 aL
，
1968； Bensch 　 and 　 Mala ・

wista
，　ユ969 ； Nagayama 　and 　Dales

，　1970 玉

0 】msted 　 et　 al ．，197  ； Krishan　and 　 Hsu ，19ア1

など）。 同 じ よ う な チ ューブ リ ソ の パ ラ ク リス タ

ル は らせ ん 状 の 繊維や リ ン グ 状 の 構 造 と 共 に ，in
vitre で も脳 ，　 L 細 胞， ウ ニ 卵 な ど の 可溶性分画 ic

ビ ン ブ ラ ス チ ン を 加 え る こ と に よ っ て 得 られ て い る

（Bensch 　 ei　 at ．，1969 ；Marantz 　 and 　Shelanski ，
19．　69 ； Marantz 　 et 　 ai ．，1969 ； Bryan

，
1972 ；

Warfie】d　and 　Bouck ，
1974 な ど）。 そ こ で こ の 方
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法 もチ ュ

ーブ リソ の 分 離 精 製 に 用 い られ る 。 た だ

し ビ ン ブ ラ ス チ ソ は チ ュ

ーブ P ン の み で な く Ca に

よ っ て沈殿 す る よ うな い くつ か の タ ン パ ク 質を も沈

殿 させ る の で （Wi 】son 　 et　 at ．
，

1970）， 二 の 点留

意す る 必要が ある。チ ューブ リ ン は ま た ク ロ
ー

ル プ

ロ マ ジ ン に よ っ て も選択的 に 沈殿 させ られ る と い う

（McGuire 　 et　 al ・
，
1974）e

　や は り細胞分裂 の 阻害剤 で あ る ボ ドフ
ィ

ロ hキ シ

ソ は チ ューブ リ ン へ の コ ル ヒ チ ン の 結 合 を 抑 え る

（Wilson ，
1971 ；Wilson 　 and 　Meza

，
1973）。 ま

．
た

＝ ル セ ミ ドや ロ テ ノ ソ な ど も コ ル ヒ チ ン と 同 じ
．
部 億

に 結合す る ら し い （Bryan ，1972 ；Brinkley　 et　ai ．，

1974）。 し か し グ リ セ オ フ ル ビ ソ は チ コーブ リ ソ

に は 結合 し な い こ とが 観 察 され て い る （Grisham

et 　 ai ．，1971）。

　 f）そ の 他

　われわれは ウ ニ 精子鞭毛 の doublet 微小管分画

が か なりの 脂 質
．
を 含む こ とを み い だ した （Mohri

etaL ，1967b）。そ の 量 は 凍結乾燥重量の お よ そ 10

％ に 当 り，ホ ス フ
ァ チ ジル コ リ ン ，ホ ス フ ァ チ ジル

エ タ ノ ラ ミ ン ， コ レ ス テ ロ
ール ，そ れ に ウ ニ 配 偶 于

に 特異的な ス ル ホ リ ピ ドを 含む 機 脂 質な どが 検 出 さ

れ た 。 も っ ともこ の 分 画 が チ ューブ リ ソ の み よ り

成 っ て い る とは 確言 で きな い
。 しか し最近

32P
を含

む無機 リ ン 酸 と イ ソ キ ュベ ートした ＝4ワ ト P胚 の 脳

や Hela 細胞 よ り分離した微小管か ら，ラ ベ ル され

た リ ン 脂質が 抽出 され て お り （Daleo　et　ai・，1974），

ま た 脳 の 可 溶性 分画 を．t・ス ホ リパ
ー

ゼ の A や C で 処

理 す る と微小管 の 再構成が妨げ られ る こ とが 明らか

に され た （Bryan ，19．　75）。した が っ て チ ューブ リ ン

が リ ポ タ ン パ ク 質 で あ る可 能 性 は 高 い 。

　 一
方哺乳類脳 の チ ー．　一ブ リン に は 1％ 前 後 の 中

挫糖 や ア ミ ノ 糖 も含まれ て い る （Falxa　 and 　GiH ，

ユ969 ；Feit　 et　 ai ．，1971aiSoifer 　 et　 ak
，
1972）。

こ の 結果は一度否定さ れか け た が （Eipper ，1972），

しか し最近に な っ て
1℃ で ラ ベ ル した グ

．
ル コ サ ミ ソ

が in　 vivo で 脳 チ ュ

ーブ リン 中に グ ル コ サ i ン や

ガ ラ ク ト サ ミ ン と して 取 り込 まれ る こ と が 明らか に

され た （Feit　and 　 Shelanski，1975）。ま た わ れ わ

れ も ヒ ト デ精子鞭毛 の チ ＝．一ブ リ ン が 糖を 含む と 思

わ れ る結果 を得て い る （小林，未発表）。

　 こ の よ うな チ ュ

ーブ リ ン の タ ン パ ク 部分 と脂質 ま

た は糖質 と の 結合 は ，すべ て の チ L
一ブ リ ン に お い

て 同様とい うわけ で は な く，お そ らく条件次第 ま た

は 異 な るチ ュ

ーブ リ ン 分子種間 て
’
異な っ て お り， そ

れ が 微小管 の 機能また は 安定性 に お け る多様 性 に つ

なが っ て い る 可能性 も考 え られ る 。

　なお ウ ニ 精子鞭毛 の doublet 微小管や ウ ニ 卵の

分裂装置に は あ る 程度の Zn が含まれ て い る （Mo −

risawa 　 and 　 Mohri ，1972）。 ま た ブ タ脳 の チ ュー

ブ リ ア や Entamoeba 　 invadens の シ ス トか ら得

られ た チ r．一ブ リ ン 様 タ ン パ ク 質 に も 相 当 量 の

Zn が み い だ され た （Morgan ，私信）。
こ の 金属 が

細胞運動 に 何 らか の 働きを して い る 可能性 は あ る が

（Morisawa 　 and 　 Mohri，1974）， チ ューブ リ ソ

が Zn タ ン パ ．ク 質で あ るか ど うか は ま だ 確 か で な

い 。

3．　 チ ュ
ーブ リ ン に 関連の あ る諸酵素

　 こ れ まで に チ ューブ リ ソ と 密 接 に 結 び つ い て い

るか ，あ る い は チ ；・t　一一ブ リ ン を 甚 質 と し て 用い る

酵素 が い くつ か 知 られ て い る 。 し か し チ 」一ブ リ

ン の 同定 に 用 い られ る よ う な ， チ J
一ブ リ ソ その

もの の 特殊 な酵素作用とい うもの は み つ か っ て い な

い oa

） プ ロ テ イ ン キ ナ
ー

ゼ

　 Go 。 dman 　 et　 al ．
， （1970） は We ｛senberg 　 et

ai ．，（1968） の 方 法 で 調 製 し た 脳 チ ゴ
・ブ リ ソ が

cAMP 依存 の ブ ロ テ イ ン キ ナ
ーゼ の 基 質 に な る こ

と，お よ び こ の チ ューブ リ ン 分 画 自体 が プ ロ テ イ

ン キ ナ
ー一ビ 活性をもつ こ とを み い だ した

。 その 後他

の 研究者た ち も Weisenberg タ イ プ の チ ．z 一ブ V

ソ が cAMP 依存 ま た は 非依存 の プ ロ テ イ ン キ ナ
ー

ゼ を含む と報告し て い る （Lagnado 　 et　 al ・，19Tl ；

Soifer　 et　 al ．，1972）。ま た 重合
・脱重合を繰返す

こ とに よ っ て 精製され る い わ ゆ る Shelanski タ イ

プ の チ ュー
ブ リ ン 　（Shelanski　 et　 at．，1973）　も

cAMP 依 存 の ブ 卩 テ イ ン キ ナ ーゼ を もつ こ と が 報

告 され た （Leterrier　 et　 at ．，1974 ： Sloboda　 et

α〜，，1975； Soifer，1975）。

　 しか しい ずれ の 場 合 に も，プ 卩 テ イ ン キ ナ
ー

ゼ 活

性は カ ラ ム ク ロ マ トグ ラ フ a
一

な どに よ りチ 」．一ブ

リ ン そ の もの とは 分 離 で きる こ とが明 らか に され

た 　（Eipper　1974； Piras　and 　Piras，1974； Rap −

paport　et　 al ．，　1975 ； Soifer，　1975 ； Shigekawa
and 　 Olsen，1975）。　こ 矛t と1よ男lllこ TetrahJ ’mena

の axoneme ま た は daublet 微 ・」・管分画の KCI 抽

出物 の ハイ ド卩 キ シ ア パ タ イ ト e カ ラ ム ク P マ ト グ

ラ フ a
一

て は 3 つ の ブ P テ イ ン キ ナ
ーゼ の

・ピ ー
ク が

得 られ る が （その 主なもの は cAMP 依存），や は リ

チ ．．一ブ リ ン とは 区別され る （加治，．．1　9．　73　；Muro −

fushi
，
1973）。 同 様な酵素 は ウ ニ 精子の axoneme

か ら も得 られ て い る （室伏．1975）。

，

冒
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細胞運動に お け る チ ューブ リ ン ・タ イ ユ ン 系　工

　チ ューブ リ ン の リ ン 酸 化 は in　 vitro だ け で な

く in　 vivo て も起る こ と が，
3ZP

ラ ベ ル の 無機 リソ

酸 を与え た実験か ら明 らか に され て い る （Eipper，
1972，1974； Piras　and 　Piras

，
1974 ；．Piperno　and

Luck ，1974）。　 In　vive で は チ a
一ブ リ ン ニ 量 体

も リン 酸化され る が ，in　 vitro で は あ る 程 度集 合 し

た もの の み が リソ 酸 化 され る よ う で あ る　（Eipper ，
1974 ； Weisenberg ，1974）。 り ／ 酸 化 は チ ＝．・一’ブ

リ ン の セ リ ン 残 基 で お こ り （Goodrnan 　 et　 aL ，
19701Elpper ，1972 ； Piras 　and 　Piras

，
　 J974），

ま た リ ン 酸化に は ATP 同 様 GTP も有効 て あ る

（Murray 　and 　Frosc孟o ，1971；　Soifer　et 　 at ．， 1972；

Piras 　 and 　 Piras，1974）。　脳 チ ューブ リ ン て は β

チ ュ

ーブ L） ン の み が P ン 酸 化 を 受け る と報 告され

た が （Lagnado 　et　al ．，1971； Eipper，1972
，
1974），

よ り最近 の 結 果 で は α チ a

一
ブ 丿 ン も リ ン 酸化 され

て い る （Oh しsubo 　et　 at．，1975； Lagnad 〔｝ et　 at ．，
1975 ； Rappaporl　 et　 at．，1975）。

一
方

sgP
無機 リ

ン 酸 を含 む 溶液中で 成長 し た ChlarnydDmenas の

鞭毛 で は， doublet 微 小 管 の α チ ューブ P ン の

み が リ ン 酸化 され る と い う　（Piperno 　 and 　 Luck
，

1974）。 こ の 点 も微 小 管の 機能 の 多様性 や チ ュープ

リ ン 問 の 異質性 な どと か らん で さ らに 検 討 を 要す

る 。

　Weisenberg タ イ プ の チ ュ
ーブ リ ソ の 場 台 は 確

か に チ ューブ リ ソ が リ ン 酸 化 さ れ るが ， こ の タ イ

ブ は 微小管へ の 集合能 が な く変性 して い る と 考えら

れ る （RapPaport 　 et　 al ．，1975）。と こ ろ が Shel・

anski タ イ ブ の チ ュ

ーブ リ ン の 場 台 に は，共存 して

い る分子量 30 万 お よび 35 万前後の 高分子 の f｛リペ

プ チ ド （HMW ） が 特異的 に リ ン 酸化 され る 　（Slo・

boda 　 et 　 al ・
，
1975）e こ の HMW は 後 に 述べ る よ

うに ダ ィ ニ ン に 似た ポ リペ ブ チ ドで，神 経 細胞 の 微

小管に つ い て い る 繊維状突起 を 形成 し ， また 微小管

の 再構成に も重要 な 役割 を果 し て い る と 考え られ て

い る 。 す る と チ ュ

ーブ リ ン 分 画 に み い だ され る プ

卩 テ イ ン キ ナ
ーゼ は ，む し ろ ダ イ ニ

γ 様 の タ ン パ ク

質 を リ ソ 酸化 し ， 鞭 。繊毛運動や軸索輸送 に 関係し

て い る と云 う ・∫能性もで て くる 。 実際 た と えば 分裂

中の ウ ニ 卵 で は チ tt 　
一ブ リ γ の リ ン 酸 化 が お こ ら

な い （Ohtsubo 　 et 　 al ．，1975）。た だ し精製 され た

チ ューブ リ ン iC は 二 量 体一分 子 当 り O．34〜1り．80分

子の リ ン 酸 が 結 合 し て い る の で （Eipper，
1972 ；

Lagnado 　 et　 at ．
，
1975），　 Shelanski タ イ ブ の チ ュ

ーブ リ ン は さらに リ ン 酸化 さ れ る 余地 が な い の か も

知れない
。
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　ウ ニ精子 の 鞭 毛 や Tetrahymena の 繊 毛 に に

axoneme に 結 び つ い て い る も の 以 外 に も，　 Trlton

X −100 などで 抽 出 さ れ る cAMP また は cGMP

依 存 性 の プ ロ テ イ ン キ ナ ーゼ が い くつ か 存 在 す る

（Lee 　 and 　Iverson ，　 IE72 ； Murofushi ，
1974 ； 室

伏，1975）。 こ れ らの 酵 素 は チ ューブ リ ソ と結び つ

い て い る もの とは 異な る よ うで あ る が，その 働きは

明 らか で ない 。

　最近 cAMP と 精了
．
の 運動性 や 代謝 と の 関係が 盛

ん に 調べ られ て お り （Garber　 et　 ai，，1971 ； Ilos−

kins．1973 ；Tash 　 and 　 Mann ，1973 ； Morton 　 et

aL ，1974）， ア デ ニ ル シ ク ラ
ー

ゼ や グ ア ニ ル シ ク ラ

ーゼ な ど も 精 子 中 に み い だ され て い る （Gray　 et

at ．，1970
，

1971 ； MGrton 　 and 　 Albagli ，19731
Garber　et　aL

，
1975）e こ れ らが プ ロ テ イ ン キ ナ

ー

ゼ と共 に 解糖系 に 働 い て い る こ と も考え られ る が，
む し ろ チ ューヅ リ ソ や ダ イ ニソ の リソ 酸 化 を 通 し

て ，連 動機構 に よ り直接的に 組 み 込 まれ て い る の で

は な か ろ うか 。

b） ATPase ・GTPase ・ア デ ニ レ ー トキ ナ
ー ゼ ・

　 GDP キ ナ
ーゼ

　チ ュー
フ

ー
1丿ン との 関 連 が 考 え られ る ATPase

の 中 axoneme の 腕 に 相 当 す る ダイ ニ ン に つ い て

は 後 で 述 べ る 。 L 細胞 や ニ ワ ト リ胚 の 筋肉綿胞 よ り

ビ ン ブ ラ ス チ ソ に よ っ て 生 じた パ ラ ク リ ス タ ル に は

ATPase 活 性 が 存在す る と報告 さ れ て い る 〔Naga −

yama 　 and 　Dales
，
1970 ； Piras 　and 　Piras，1974）。

しか し こ の 活性 が チ J
一ブ リ ン そ の もの に あ るか ど

うか は 確か で な く， ダ ィ ニ γ や 他の ATPase の 共

沈に よ る 可能性が 強 い 。 前述 の よ うに 脳 か らえ られ．

た Shelanski タ イ プ の チ ュ

ーブ リン に は HMW

が 混在して お り， そ の 分子量 は ダイ ニ ン に 近 い 。こ

れ らを α ダイ ニ ン
，　β ダ イ ニソ と呼ぶ 研究者 もい

る が適当な名 称 で は ない （Burns 　 and 　 Pollard，
1974； Gaskin　 et　 aL

，
1974b 参照 ）。ま た 精製 が 十

分で な い と膜 の 混在に よ る 高い Mg −ATPase 活性

が み ら れ る。

　Chlamydoinenas の 鞭毛 に は ダイ ニ ン の 他 に 低分

子 量 （3S ） の Ca −ATPase が存在す る （Watana −

be　and 　Flavin
，
1973）。 こ の ATPase は 主 に 中心

管 に 由 来す る チ ．z　一’ブ リ ン 分画 の 中 に 含 まれ る が，

お そ ら くチ ＝一ブ リン と は 異な る もの で あろ う。ウ

ニ 卵 の 分裂装置 に も分裂の サ イ ク ル に と もな っ て変

動す る Ca・ATPase の あ る こ と が 報 告 さ れ て い る

（Petzelt ，1972）。 な お 細胞化学的手法 に よ り鞭毛

の 中 心 鞘 の 近 くに も ATPase の 存在す る こ と が 報
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告さ れ て い る が （た と え ば Eurton，1973）， こ の

ATPase も ダイ ニ ン な の か あ る い は Ca・ATPase

な の か ま だ 明 らか で ない 。

　 ア ク チ ン は G2F 転換 に お い て 一種 の ATPase

と して 働 く こ とが 知 られ て い るが ，チ ュ

ーブ リ ン の

微小管へ の 集合 に 際 して も結 合 GTP の 加水分解が

起 こ り，一
種の GTPase の 働きを 現わ す こ と が 報

一ぜ られ て い る （Rosenfeld 　et　 ai ．，1973 ； Jacobs
et 　 al ・，1974 ； Kebayashi ，1975）。 加水分解 を 受け

な い GMPPCP や GMPPNP が 微小管へ の 集合 を

誘導 しえ な い とい う結果 や （01msted　and 　Borisy
，

1973； Gaskin　et　 a9 、，19．　75； Borisy 　 et　 al ．，1975），

再 構 成 され た 微小管 中 に は GTP と GDP が 1 ：1

で 含 まれ （Kobayashi，1975）， しか も GTP の 非

存在下 で は 前 述 の N ・site お よび E −site 共 GTP

と結合 した 二 量体 で な い と微小管に な り得 な い とい

う事実は （小 林、 1976 ），加 水 分解 が 確か に 起 る こ

と を 示唆して い る。しか し GMPPCP があ る濃度

で は GTP の 代 りに 微小管を 誘導 し 得 る と い う結果

か ら，集 台 に は 加 水 分解 は 必 要 で な く GTP は チ ー＝
一ブ リ ン 分子に ア P ス テ リ ッ ク な変化を促すとい う

考 え も だ さ れ て い る （Lockwood 　 et　 al ．，1975）。

　鞭毛 や繊 毛 の axoneme 　に は ア デ ニ レ
ー

トキ ナ

ーゼ が存在す る。た と えば Tetrah ）
，mena の 繊毛 の

粗 ダ イ ニ ン 分画 は ATP の 約 1／3 の 速度 で ADP を

分解す るが ，こ れ は 混在す る ア デ ニ レ
ー

トキ ナ
ー．tt

の 働きに よる （Gibbons ，
1966）：

Chtamydomonas

鞭 毛 の ｝ V ス
ーEDTA 抽出液 （ダ イ ニン が 抽出 され

る） に は こ の 酵素 の ピ ー
ク が 二 つ み い だ され るが ，

少 くと もそ の
一

つ は チ ューブ リ ン と 区 別 さ れ る

くWatanabe 　and 　F ］avin
，
1973）。 ま た T6ごr 帥 ｝

」

mena 繊毛の doublet 微小管分画の KCI 抽出液

中 に もこ の 酵素が 含 ま れ て い る が ，三 つ の 活性 ピ
ー

ク の 中二 つ は lt っ き り チ t、一ブ リ ソ と 異 な っ て い

る （加 治，19ア3）。 こ の よ うな axoneme に 存在す

る もの の 他に ，ジ ギ ト ニ ン や Triton で 抽 出 さ れ る

分画 に も相当量 の 活性 が み られ る 〔音川，1974 ； 毛

利 ，未発表）。
Axoneme の ア デ ニ レ ー トキ ナ

ー
ゼ

活｛生は ATPase 活 性 と比 べ て も可 成 り高く，鞭，

繊 毛 の 軸 に 沿 っ て ATP 濃度 を 維持す るの に 役立 っ

て い る と 考え られ る （Brokaw 　and 　Gibbons，　lg73 ；

Otokawa
，
197・1）。

　 ATP の リ ン 酸 を GDP に 移 す ヌ ク レ オ シ ドジ ’j

ン 酸 キ ナ
ーゼ （GDP キ ナ

ーゼ と略 す ） は ウ ニ 精子

鞭毛 の axoneme に み い だ さ れ た （Yanagisawa

et　 al ．，1968）Q 　Tetrah丿，mena 繊毛 の Cloublet微小

管分画 か らは こ の 酵素 の 二 つ の ピー
クが 得 ら れ た

が， い ず れ もチ r−一ブ リ ン とは 区 別 さ れ る （加

治，1973）。わ れ わ れ は 以 前に ウ ニ 精子 の グ リセ リ

ソ モ デ ル に ATP を 加 え て 運動を誘起し た 場 合に 微

小管に 紹合 し て い る GDP が GTP に な る と い う結

果 を 得 て ，ATP の 分解 を と もな う GDP 一
チ ューブ

リ ン 2GTP 一
チ ューブ リ ソ の サ イ ク リ ッ ク な 変 化 が

鞭毛運動の 分 子 機 購 に 含 まれ る と い う考 え を提 出

した （Yanagisawa 　et　 at ．
，
1968）。 しか し な が ら

そ の 後の 実 験 結 果 は こ の 考え を 支持しな か っ た 。

しか し 後述の よ うに ATP が GTP 同様 に チ z

一

ブ リ ン か らの 微 小 管 の 再構成に 有効 で あ る とい う

事実は ，その 際 に GTP キ ナ
ー

ゼ が働くこ とを 示

唆 し て い る 。 実 際 に 脳 チ ューブ リ ソ て
’
は こ の 二 量

体の N −site （Berr ｝
’

and 　 Shelanski ，1972 ； Ja−

cobs 　 et　 al ・，1974）あ る い は E −site （小林，1976）

の GDP に ATP か らの リ ン 酸 が 転移 され る 。
　 E・

site の GTp か ら N −site の GDP に は リ ン 酸転

移は 起 こ らな い の で ， お そ ら く GDP キ ナ
ーゼ に ょ

り両 site 共 GTP に な っ た
1’
活性化 され た

”
チ z

一ブ リ ソ が 微小 管 に 集台 し得 る よ うに な るの で あ ろ

う。 先 の わ れ わ れ の 結論 と は異 な り，こ の 酵素 は 微

小管に 組 み 込 まれ た チ ェ　一’ブ リ ン に は 働か ない よ う

で あ る 。

c ）その 他の 酵素

　二 ，三 の 脂質代謝 に 含まれ る酵素 もチ ュ

ーブ リン

と関係の あ る 二 とが 報 告 され て い る。まず ホ フ フ
ァ

チ ジル イ ノ シ トール を特異的に 分解す る ホ ス ホ リ パ

ー
ゼ C が ネ ズ ミ 脳 の チ ュ

ーブ リン 分画に み い だ され

て い る　（Quinn，1973）。た だ し こ の 場合 に は 脳 の

可 溶 性 分画 を コ ル ヒ チ ン で 処 理 し た 時 に そ の よ うな

こ とが 起 るの で ．こ の 事 か らあ る酵素 が 条 件 次 第

で 一
時的に チ 、．一ブ リ ン と結合 し 特 定 の 働きを 現

わ す可 能 性 が 考え られ る 。ホ ス ホ リ パ ーゼ C は 予 め

cAMP と ATP で 処 理 さ れ た βチ ューブ リ ン と

結 合 す る とい う。 さ ら に チ ュ　一一ブ リ ン を 〔r
−：ZP

〕

ATP と共 に in　 t’itro で イ ン キ ュベ ー
トす る と ラ

ベ ル さ れ た ホ ス フ
ァ チ ジ ン 酸 を 生 じ， しか もそれが

ジ グ リ セ リ ド
．
を加え る と促進 され る こ と か ら，チ ュ

ーブ リ ソ と ジ グ
．
リ セ P ドキ ナ

ーゼ と の 結び つ きが 示

唆 され て い る （Daleo 　 et　 al ．，］974）。 　こ の 他ホ ス

ポ ジ エ ス テ ラ
ー

ゼ と微小管 と の 結 び つ きを 示 す結 果

も報告 され て い る （Vande 　Berg ，1975）。

　 こ れ らとは 別に チ ューブ リ ン が，二 つ の タ ン パ

ク 質間 で の SII2SS 交換 を 触 媒す る ト ラ ン ス ヒ ド

u ゲ ナ
ー

ゼ の 基質 に な る こ とが 知 られ て い る （Sa・

¶
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細胞運動 に お け る チ ューブ リ ン ・ダイ ニ ン 系　1

kai，1966； Mabuchi 　 and 　 Sakai　1972； Kimura ，
1973）。 こ の 酵素 は 最初 Sakai （1965） に よ り，ウ

ニ 卵表層 の タ ン パ ク質 （未同定） と分裂装置の Ca

不 溶性 タ ン パ タ質 と の 間 の 反応 を 触 媒 す る もの と し

て 記載 さ れ た。現在 の 知 識 か ら し て 後者 は お そ ら く

チ ューブ リ ソ で あ ろ う。こ の 酵素の 働きは ま だ よ く

わ か らな い が ，や は り微小管 で あ る星糸 が 卵表層 に

まで 達 し て お り，そ れ に よ っ て 卵 割 溝の 入 る 位置 が

決 まる と考 え られ て い るの で，こ の よ うな 仕組 み に

必要 な の か も知れ な い 。あ る い は 微小管 の 形 成 に は

チ 2
一ブ リ ソ の SH 基 が 必 要 で あ る の で （Kuri−

yama 　 and 　Sakai，1974b），分裂装置 の 生成消滅に

当 っ て チ ュ

ーブ リ ン と他 の 細胞 質 タ ン パ ク 質と の 間

の SII＃ SS 交換 を 行 っ て い る可 能 性 もあ る。

　な お 脳 の 抽 出 物 中 に は チ ＝一
ブ リ ン の C末端 に

チ P シ ソ を 付加す る 酵素 が 含 ま れ て お り （Barra 　 et

al ．
，
1974 ；Raybin 　 and 　 Flavin ，1975）、チ ューブ

リ ン の 二 量体が そ の 基質 に な る こ と が 明 らか に さ れ

て い る 。

4， チ ュ
ーブ リ ン の 分 子 集 合

　微小管 の 多様 な 働 き を理 解す る k め に は ，そ の 生

成消滅機構を 明 らか に す る必 要が あ る 。 細胞連動 に

関 し て も，Inou6 （196 の 31nou6 　 and 　Sato （1967）

に よ っ て細胞分裂 に お け る染色体 の 移動に チ ューブ

リ ン 3 微小管の 間 の 動的平 衝が 重要 で あ る とい う考

えが 提 出 され て ・
・る。こ の 分野 は 近年急速に 発展 し

て お り，従 っ て 論文 の 数 も多 くしか も まだ 不 確 か な

点 が 多い 。 こ こ で は in　 vitra で の 最近 の 知見 に 限

っ て で き る だ け簡単に 述 べ る こ と に した い 。
a ）微小管 の 再構成

　微小管 の in　 viiro で の 再 構 成 は ，
　 Stephens

（1968，
1969） が ウ ニ 精子鞭毛 の doubleし 微小管 を

Sarkosyl で 溶 か し， こ れ を 塩溶渡で薄め る こ とに

よ り最初 に 成功 し た。こ の 結果 は 直 ち に わ れ わ れ に

よ り確か め られた が （毛利ほ か ， 19．68），電 子 顕 微

鏡 に よ る観察 の 結果 で は 完全な管状 の もの は 少く，

C 字型 の もの や シ
ー

ト状 の もの が 多か っ た （毛利 ・

三 木，1973）。 ま た一
般の 微 小 管 と 異な り低 潟や コ

ル ヒ チ ソ に 対す る感受性 もみ られ な か っ た （も っ と

も鞭毛 の 微 小 管は 低 漏 で も安 定 で あ る ）。こ の よ う

な 性 質 を 持 つ 微 小 管 の 再 構 成 は ，Wejsenberg

〈1972）お よび Borisy 　and 　Olmsted （1972＞に ょ

り，脳 の 可溶性分画 を GTP
，
　 Mg

， お よ び EGTA

（Ca 濃度 を 下げ る）を 含 む 溶液中 で 37℃ に 加温す

る こ とに よ り始 め て達成 され た 。

　チ ュ
ーブ リ ン が 微 小 管 に 集合 し て い く過程 は ，

9

電子 顕 微鏡 に よ る 観 察 ば か りで な く，粘 度 測 定

（Olmsted 　and 　Borisy，1973； Kuriyama 　and 　Sa−

kai
，
　 1974a

，　b ； Kuriyama ，1975 な ど〉，濁 度 測 定

（Gaskin 　 et　 ai ．
，
197・ta ； Lee 　 et 　 al ．，19．　74 ；Hous −

ton 　 et 　 aL
，
1974 ； Rosenfeld　 and 　 Weisenber £ ，

197・t），流動饌屈折 （Haga 　 et　 aL ，1974＞， さ らに

最近 で は 銀染色 を した も の の 位相差顕微鏡 に よ る 観

察 （Kuriyama 　 and 　Miki−Noumura ，1975）や ，

暗視野顕微鏡 に よ る直接観察 〔Kuriyama 　and 　Mi −

ki．Noumura ，1975； Surnmers　et　 al．，1975） な ど

に よ り追わ れ て い る。

　Jn　 vitro で 微小管 へ の 集合を促す た め の 溶 液 は

い ろ い ろ 工 夫 さ れ て い るが ，

一
例をあげれ ば 5mM

MES 緩薗液 ，
　 pH 　6．5

，
50　mM 　 KCI

，
0．5mM 　Mg ・

SO 、，　l　mM 　EGTA ，　l　mM 　ATP （GTP の 代 りをす

る 3．b）参照 ）が有効 で あ る （Kuriyama ，
1975）。

た だ し二 枚 貝 の Spisula 卵 の 抽 出 液 よ り紡錘体

や 星 状 体 を in　 vitro で 生 じさせ る た め に は ，海 水

に 近 い イ オ ン 強度 （0．5）が 必 要 で あ る （Weisen ・

berg ，197 ，1； Weisenberg 　 and 　 Rosenfeld
，
1975

a，b）。1M シ
ョ 糖や 4M グ リ セ リ ン の 添加 は 微小管

の 形成 を 促進し，か つ 低温や コ ル ヒ チ ン に よ る 微小

管の 脱重合 を抑え る （Sheianski　 et 　 al ．
，
　 ig73）． 微

小管 の 再構成 は ふ つ う温度を 低 温 か ら 26〜37 ℃ に

上げ る こ とに よ っ て 起 こ る が ，脳 の 可溶性分画中に

は 　O°C で 微小管 を 生ず る チ tL ・一ブ リ ソ も含ま れ て

い る （Grisham 　 and 　 Wi ］son ，1975）。な お ア ク

チ ソ や TMV タ ン パ ク 質 の 自 己 集 合 の 場 合 の よ う

に ，二 量体二微小管 の 変 換 は あ るチ ューブ リ ン 濃

度 （O．2・vl ．0 【ng ／mi ） で 急激 に 起 こ る （0 】msted

and 　 Borisy
，
19731Gaskin 　 et 　 at ．，1974a）。

　．ヒ記 の 溶液 の 組成か らもわ か る よ うに 微小管 の 再

構成に は Mg が 必要 で あ り （01msted 　and 　Borisy，
1973 ； Lee 　 et 　 al ．

， 197−1　； Rosenfeld　and 　Weisen 。

berg
，
1974 ； Haga 　 et　 al ．，1974な ど），反対に Ca

は 条件 に よ っ て は 1μM で 重 合 を 抑 制 した り微 小

管 の 脱重合を 促 し た り す る （Weisenberg ，1972 ：

Borisy 　 and 　 O ］msted
，
1972 ；Kuriyama 　and 　Sa −

kai，1974a ；Lee 　 et　 aL
，
1974 ； Haga 　et　at．．1974

な ど）、 しか し Ca に 対す る感受性 は 共 存す る Mg

に よ っ て 変わ り，Mg 濃度 が 低 い 場 合 （O．1〜0．5
mM ）に は 比較的高濃度 （mM ）の Ca で は じめ て

抑制効果 が み られ る （Rosenfeld 　 and 　Weisen ．

berg，1974）。
　 Ca は 脱 重 合 した チ ュ

ーブ リ ン と

よ り よ く結 合 す る （Hayashi 　 and 　 Matsumura ，
1975）。

GTP は 特 に 重合 ・脱 重合 の 繰 り返 し や ゲ
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ル ろ 化に よ っ て 精製 され た チ ューブ リ ン を 用 い た

場合 に 必 要 で あ る （Weisenberg，1972 ；Borisy

and 　Olmsted ， ユ972； Olmsted　and 　Borisy
，
1973 ；

Kuriyama 　 and 　 Sakai，1974a，　b ； Lee　 et　 al ．
，

ユ974； Rosenfeld　 and 　Weisenberg ，1974 な ど）。

ATP が GTP に代 わ りを 得 る の は 混在す る GDP

キ ナ
ー

ゼ の 働 きに よ る も の と思 わ れ る 。 こ れ らの 点

に つ い て は 既に 述 べ た 。

　 コ ル ヒ チ ン は lpM の よ うな低濃度で 微 小 管の

再構成 を妨げ，また よ り高濃度を 必 要 とす る が 微小

管 の 脱重合 もひ き起 こ す （Olmsted　 and 　 Borisy，
1973 ； Kuriyama 　and 　Sakai，　1974a；　｝iaga　et

al ・
， 1974な ど）。チ ュ

ーブ レ ン の 微小 管 へ の 集台

能 と コ ル ヒ チ ン 結台能 との 間 に は 相関関係が 認 め ら

れ る。 しか し前者が チ ュー
ブ リ ン 単 量 体 に 含 まれ

る 約 7 偲の SH 基 の 中 2 個 を PCMPS で 塞 が れ る

と消失す る の に 対 し ，後者の 消失 に は 4 個 の SH 基

が 塞が れ る 必 要 が あ る （Kuriyama 　 and 　 Sakai，
1974b）。

b）微 小管形成 の し くみ

　粗 チ ューブ リ ン 分画 や 微 小 管 を低 温 や Ca で 脱

重合 させ た もの の 中 に は ，6S の チ ュ

ーブ リ ソ ニ

量体 の 他に や は り α お よ び 5チ ューブ リ ン よ り成

る 20〜36S の 成 分 が み い だ され る （Kirschner 　 et

ai．，］971 ；Weingarten 　 et　 at ．
，

1974 ； MarCum

and 　 Borisy ，1974 ； Kuriyama
，

1975 など）。 後

者 の 中に は 外径 が ｛2〜19　 nni ，内径が 27〜29　 nm

ほ どの 二 重 の リソ グ 状 搆 造 が 多数含 まれ て い る

（Kirschner　 et　 at 、，1974 ； Frigon 　 et 　 aL ，1974 ；

Weisenberg，1974； Weingarten　 et 　 aL ，1974 ；

Marcum 　 and 　 Borisy ，1974 ； Erickson ，1974，

1975a ； O ］msted 　et 　 at ．，ユ974 な ど）。 遠 心 や ゲ ル

ろ 化 に よ っ て こ の 重い 成分 を除 い て し ま うと重合が

抑え られ る とい う結果 は 〔Borisy 　 and 　 Olmsted
，

1972 ； Shelanski　 et 　 al．，1973 ；Weingarten 　 ei

al ．，1974 ； Kuriyarna ，1975 ；Haga 　and 　Kureka ・

wa ，1975），あた か も リソ グ が 重合中心 に な る こ と

を 示 し て い る か の よ うに み え る 。 た だ し タ ン パ ク 量

を増せ ば こ の 成 分 を 加 え な くて も重合が 起 こ る が，

こ の 場 合 に は 重 合 の 開 始 ま で に 時 間 が か か り，お そ

ら くそ の 閭 に 重 合 中心 （〜〉が 形 成 され て い る もの と

思わ れ．る （Borisy　et　 a！．，1974）e 実際あ る条件下

で は タ ン
パ ク 濃度が薄 くて も二 量体か らの リ ン ク

’
の

形 成か 起 こ る （Eriekson ，1974 ； Rosenfeld　 and

Weisenberg ，1974）。

　 で は リソ グの 果 た す役割は 何 であろ うか。形成 さ

れつ つ あ る 微小管の 成長端 や，脱重合過程 で ほ つ れ

つ つ あ る微小管に は 巻 き毛状 の 構 造 が 観 察 され る

（Berisy　and 　Olmsted，1972； Kirschner　 et　 a1 ．，

1974 ； Erickson，1971）。 さ らに 分離 し た リ ソ グの

み で も微 小 管 を 形 成 す る こ と や，微小管 形 成時 に は

中間 生成物と して ・； 一 ト状の 溝造が み られ る こ とか

ら，Erlckson （1974 ，1975a ）は リ ソ グが ほ どけ て

pro 匸ofilament に な り，　 protofilament が 並 ん で シ

ー トを形成 し，最後に ン
ート が閉 じて 微小管に な る

とい う仮説 を提出 して い る 。 しか し微小管形成 の 早

い 時期 に 二 の よ うな し くみ を示す像は それ程多 くな

い よ うで （Olmsted 　 et　 al ．，1974），また 出来 た て

の 微小管 は 固定 の 影響に よ りシ
ー

ト状 に 開き易 い 可

能性 もあ る。さ ら に 形 成 過 程 の 超遠心 に よ る 解折

は ，一度 よ り小 さ な集合体 に 分解 し て か ら微小管に

な る こ と を 示唆 し て い る （Weisenberg ，197’i）。 ど

う も リ ソ グ は 微小管形成 の 中間体で は な く，両者は

条 i’iの 違 い （た と え ば 0°C と 37 °C ）に よ っ て 生ず

る二 つ の 異なる 集合形態 で あ る ら しい 。

　最 近 リ ン グ お よび 微 小 管 の 形 成 に は，チ ＝一ブ リ

ソ と 共 重 合 す る IIMW が 関 与す る とい う 証 拠 が

集積 して き
r
た （KeateS 　 and 　Hall，1975 ； MUrphy

and 　 Borisy ，1！75 ； Borisy 　et　 al ．，1975 ； Dentler

et　 at．，1975）。 こ の HMW は 前述の よ うに ダ イ ＝

ン と 似た ボ リペ ブチ ト
．
で，6S 分画 に は 含 まれ ず 20

〜36S 分 画 と 共存して い る。つ ま リ リ ソ グに 結合 し

て い る こ と に な る。脳 チ 、一ブ リ ン で は HMW

が 無 くて も微小管 を 生ず る が そ の 程度は 低 く，また

HMW を加 え た もの に は in　 situ の 微小管に み ら

れ る よ うな 細い 突起が 管 の 表面 に 多数付着 し て い る

（Murphy 　 and 　 Borisy
，

1975 ； Dentler 　 et　 a ξ．
，

1975）。こ うな る と 少 くと も in　 z：ivo で の 微小管形

成 に は IIMW や ダ イ ニ ン が必要 で あ る と い う可能

性 が で て くる 。 最近 お そ らく HMW を 含む poly−

cation が 微小管の 再 構 成を促 し，　 RNA な どを含

む PQLb‘anion は こ れを抑制す る と い う結果が い く

つ か の 研空室か ら 出 され て き た （Bryan 郎 al ．，

1975 ； Erickson ，1975b ；Nagleand 　Bryan ，1975）。

　一
方細菌鞭毛 の 再構 成 は鞭毛 の 断片 に フ ラ ジ ェリ

ン 分子 が 付け 加 わ っ て 起 こ るが ，微 小 管 の 場 合 に も

鞭 ・繊 毛 の 微 小 管断 片 や 基 粒 体，あ る い は 脳 微 小 管

の 断片 を
“
種
”

に して，こ れ に 同 種 また は 異 種 の

（脳 また は ウ ニ 卵）6S チ 」一ブ リ ン が 加 わ る こ と

に よ っ て もそ の 形成 （成 長 ） が 起 こ る　（Borisy 　 et

at ．，　1971 ； Snell　et 　al ．，　1974； Binder　et 　aL ，

1975 ；Allen　 and 　Borisy， 1974｝ Burns　and 　Star．

b

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Zoological Society of Japan

NII-Electronic Library Service

The 　Zoologioal 　Sooiety 　of 　Japan

，

細胞運動に お け る チ ュ
ーブ リ ソ ・ダ イ ニン 系　1

1ing，1974 ； Weisenberg 　 andRosenfeld ，1975a ；

Rosenbaum 　et　aif、，1975）。鞭毛 の doublet 微小

管断片 を
“
種

”

に 同 じ dOublet よ り得 た チ ＝一ブ

リ ン で 微小管 を再 構 成 す る とい う長 年か なえ られ

なか っ た 夢 も，ご く最近 doublet の 超音波処理 に

よ っ て 得 られ る 二 量体 を 用 い る こ とに よ り成功 し た

（栗 山．1976）。 た だ こ れ ま で の 所 成長 は A 小管 （ま

た は 中心 小管） に 起 こ り易 く，元通 りに 安定な し か

も完全 な doublet の 再 構 成 に は 何 らか の 成分 （た

と え ば ダ イ ニ ン ）が 必 要 と思 わ れ る 。 な お 染色体の

動 原 体 を 元 に し て の 微小管群 の irl　 vit
・
1
’
O で の 形 成

も行 な わ れ て い る （Telzer 　et　 al ．
，
197tt）。

　上 述 の 二 つ の し くみ の 中 い ず れ が 実際 に 生体内で

働い て い る か は 尚 不 明で あ る 。 リ ソ グ また は そ れ か

ら生ず る 集合体は 微小管形成 の 開始 に 必要 で あ り，
そ れ 以 後 は こ れ を

“
種

”
に 成長が起 こ る こ と も十 分

考え られ る 。
Spisuia 卵 の 抽 出 物か ら紡錘体 や 星状

体 が 生 ず る 場合に は ，中心 粒 の 周 囲 に 微小管形成中

心 　（microtubule 　organizing 　center
，
　 MTOC ）

が 現 わ れ る が （Weisenberg ，1974 ；Wei5enberg

and 　Rosenfeld ，　ig75a ，　b ），　 リ γ グ の よ うな も の

が 集 ま っ て い る の で あろ うか。中心 粒 や 基粒体 自身

も triplet 群 よ りなる きわ め て薄い 盤状 の 前中心粒

よ り形 成 され て くる （Gould，　IEI75）。図 3 に これ ま

　 ら
8
も

　 8 くρ
口）

Tubulin　Drmer

一

〔 ＝

　 〜lkrot〕bule

図 3． 微小管形 成 の し くみ に 関す る い ろ い ろ

な仮説

で の 諸説 を ま とめ て み た 。

　な お 微 小 管 に 集合 し得 る チ 1
一ブ リ ソ ニ 量 体 は

あ る種 の
“
活 性 化 され た

”’
状態に あ る と 考 え られ

ll

る。こ れ が GTP で 飽和 され た 二 量体で あ る の か ，

あ るい は V ン 酸化 され た もの で あ るの か は 不 明 で あ

る。Kirschner の グ ル ープは 重 合 し うる Y チ ュー

ブ リ ン とそれ の み で は 重 合 し得 な い X チ ューブ リ

ン とを仮定 し ，後 者 は 微 小 管形 成 の 際 protofila ・

ment 間 の 結 合 を 強 固 に す る の に 役 立 つ と い う考え

を 提出 し て い る （Kirschner　 et　 al．
，
1974 ；1975 ；

Lockwood 　 et　 al ．，1975）。 最近重合能 の ない チ 」

一ブ リ ソ に 重 合 能 を与え る も の と し て τ タ ソ パ

ク 質 が 分離 さ れ た （Weingarten 　 et　 al ．
，

1975 ；

Cleveland　ei　al．，1975）。こ の タ ソ バ ク 質 は 分子量

が 小さ く，HMW と は 異 な る もの で あ る。

C） 微小管 の 極性

　微小管 の 機能 に 鬪連 し て そ の 極性，い い か えれ ば

形 成時の 方向性 が 問題 に な る。初期 の in　 viVO の 光

学 顕 微鏡 に よ る観察結果 は サ ブ ユ ニ
ッ トが伸長 しつ

つ あ る鞭 毛 の 先 端 に 付け加わ る こ とを 示 唆 し た

（Tamm ， 1967； Rosenbaum 　 and 　Chiユd，1967）。
こ の 結果 は 電顕 レ ベ ル で の オ

ー
トラ ソ オ グ ラ フ ィ

ー

に よ っ て も確 か め られ て い る （Witman ，ユ975）。さ

らに 盆 vitro の 系 に お い て も、　 CltiamJ ’demonas

の axoneme に ブ タ 脳 チ ュー
ブ

’
リ ソ を 加え た 場 合

に ，成 長 は 先 端 で 起 こ る こ とが明 らか に され た

（Binder 　et 　 al ．，1975）。 　こ の 場合 に 腕が A 小管 の

長軸方向に あ る角度 を な し て 付着 して い る こ とが 指

標 とされ た D 微 小 管 断 片や 基粒体を
”
種
’

に 用 い

た 場合に も一方 向 成 長 が み られ る が， タ ン パ ク 量

や，イ ン キ ュベ ー
シ 、 ン の 時間 や 温度 を 増す と反 対

側 か ら も成長が起 こ る （Borisy　et　aL ，1974 ；Snell
et　 ai ．

，
1974　； ROSenbaUm 　 et　 9L ，1975）。一方向

成 長 は ，基粒体 の よ うな も の と結 び つ い て い ない 脳

微小管 の 場 合 に も確 か め ら れ て い る の で （Dentler

eta9 ・，1974），チ ニーブ リ ン 分子 の 固有の 性質 （極

性） に よ る と思われ る。 こ れ に さ らに 周 囲 の 環麌

や 他 の 構造 の 影響が 加 わ る の であ ろ う。 分 裂 装 置

に お い て は 両 極 聞 の い わ ゆ る centinUDus 微小管

は 極 よ り，染色体微小管 （動原体微小管） は 動原 体

か ら それぞれ の 極 に 向か っ て 成長 し，こ れ に 基 く極

性 が 染色体 の 移 動 に
一

役 か 一
っ て い る と 考 え ら れ る

（Mclntosh　 et　 aL
，
1969）。

　な お 同 じよ うな一
方向成長は ，細 菌 の 鞭 毛 で も

（Asakura 　 et 　aL ，
1968），　 F ア ク チ ン て も （大沢 ・

近藤，1974〕観察 され て い る。
d ）微小管以外 の 集合体

　 チ ューブ V ン の 集合体 が と る 形 態 は 上 述 の リ ン

グ と微 小 管 に 限 ら な い 。 そ の 一つ と して 直 径 31〜
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40nm の い わ ゆ る macrotubule が あ り， ニ ワ ト

リ の 精丁形 成 時 （Mclntosh　and 　Por 匸er，1967），

タ イ ヨ ウ チ コ ウ軸足 の 消滅時 （Ti 】ney 　and 　Porter ，

1967），あ る い は ビン ブ ラ ス チ ン に よ っ て 処 理 した

場合 （W
’
arfie 」d　 and 　 Bouck

，
上97・1）な ど に 出 現す

る。そ の 生 成は 微 小 管 を 形 成 し て い た チ ューブ

リ ソ 分子 が よ じれ て 新 し い 椙手 と結合 し 直 す た め

（Tilney 　 and 　 Porter
，

1967）， あ る い は 二 本 の

protofilament よ り成 る らせ ん が そ の 長軸方 向に 密

に 重 な り合 うた め （War 丘e 】d　 and 　 Bouck
，
1974）

と 考え られ て い る。 ビ ン ブ ラ ス チ ソ で チ ュー
ブ リ

ン の 大 きなパ ラ ク リ ス タ ル を生ず る こ とは 既 に 述べ

た が，こ の パ ラ ク リ ス タ ル は macrotubule が束に

な っ た よ うな もの で ，らせ ん 状 の 構 造 が 特1： その

崩壊過 程 で は 一
） き り 観 察 さ れ る （Bensch 　 et　 al ．，

1969； Marantz 　and 　 She］anski
，

1969 ； SVarfie］d

and 　 Bouck ，1974 な ど
’
）。

　 ご く最近 polycation を加 え て チ ；
　一一ブ

1
リ ン を重

合 さ せ る と，直径 36〜39nm ほ どの 二 重 の 壁 よ り

な る 微 小 管 が生ず る こ とが観察 され た （Behnke ，

1975）。 こ れ と1司 じもの は グ リ セ リ γ と ジ メ テ ル ス

ル ポ キ サ イ ド （DMSO ） を 含む溶液 で そ の 構造 を 保

っ た ま ま分離され た 微小管の 中 に もみ い だ さ れ て い

る。そ の 存 在 意義や 他の 型の 集合体 と の 関係の 究明

は 今饅の 課題で あ る。

　 こ の 他 脳 の 中に は 直径 7〜8nm で， 明 ら か に

neurofilament （チ ュ

ーブ リソ と は 異な る タ ン パ ク

質よ り成 る） とは 異 な る細 い 繊 維 が 存 在す るが ，

こ の 繊維 もや は り α お よび βチ 」

一ブ リ ソ よ り成

り立 っ て い る （Johnson　 and 　 Sinex， 19．　74）。 お

そ ら く in　 vitro の あ る 条 件 下 で 生ず
．
るチ ューブ

リ ン の 線状 集 合 体 に 相 当す る もの で あ ろ う （Wis ・

niewski 　 et　 aL
， 1968 ； Miki −Noumura 　and 　Moh ・

ri
｝　1972）o
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