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1.　はじめに

ゴルジ装置は，1898 年にイタリアの病理学者 Camillo

Golgi によって，鍍銀染色を行ったフクロウの小脳プルキン

エ細胞の中にはじめて見い出された．その後，その構造につ

いて光学顕微鏡（光顕）や電子顕微鏡により，多数の研究が

おこなわれてきた．今では，透過型電子顕微鏡（透過電顕）

で観察したゴルジ装置が，扁平な槽（cistern）の積み重なり

によってできており，基本的にはシス最表槽，中間槽，トラ

ンス最表槽の三つの要素からなることが知られている．

ところで，光顕のオスミウム染色や鍍銀染色によって調べ

られてきたゴルジ装置の全体像はなかなか複雑で，単純な模

式図ではあらわせない多様な形状をしている 1,2）．しかし，

透過電顕による超薄切片の観察では，この複雑で立体的なゴ

ルジ装置の形状を理解することはかなり難しい．そこで，オ

スミウム染色や組織化学染色などを施した厚切り切片の高圧

電顕観察がゴルジ装置の立体微細構造の研究に試みられてき

た 3 ～ 8）．また近年では，電顕トモグラフィーによるゴルジ装

置の立体再構築も行われている 9 ～ 13）．一方で，走査型電子

顕微鏡（走査電顕）によるゴルジ装置の研究は，これまでそ

れほど多くない 14 ～ 16）．しかし，走査電顕が透過電顕に比べ

焦点深度が深く，試料を立体的に観察できることを思えば，

ゴルジ装置の複雑な構造を解明するのに有効な顕微鏡である

ことが容易に想像される．

そこで私たちはこれまで，高分解能走査電顕を用いてゴル

ジ装置の微細構造の解明を試みてきた．本稿では，ゴルジ装

置が良く発達した 3 種の細胞，すなわち，精巣上体管の主細

胞，下垂体の性腺刺激ホルモン産生細胞，脊髄神経節細胞を

走査電顕で観察した結果について，特に 1）ゴルジ装置の全

体形状，2）ゴルジ層板，3）シス最表槽の微細構造，4）ト

ランス最表槽の微細構造，に注目して述べる．

2.　走査電顕によるゴルジ装置の観察法

走査電顕で，ゴルジ装置やミトコンドリア，小胞体などの

膜性細胞小器官を観察するには，田中ら 17,18）が開発したオ

スミウム浸軟法が有用である．そこで私たちはこの方法を用

い，ラットの種々の細胞のゴルジ装置の観察を行っている．

まず，麻酔した実験動物を 0.5％のグルタールアルデヒドと

0.5％のパラホルムアルデヒドの混合液で灌流固定を行い，

さらに 1％の四酸化オスミウム水溶液で 1 時間固定をする．

次にこの試料を，50％のジメチルスルホキシドに浸漬した状

態で凍結割断を行い，その後，0.1％四酸化オスミウム水溶

液に，70 時間ほど浸漬することで浸軟処理を行う．浸軟処

理を終えた試料は，タンニン酸と四酸化オスミウムによる導

電染色，エタノール上昇系列による脱水，臨界点乾燥を行い，

金属コーティングを施した後に，走査電顕で観察する．この

方法により細胞内の可溶性成分と細胞骨格は溶け去り，膜成

分とリボソーム，クロマチンのみが残される．またゴルジ装

置の観察には，数万倍という高分解能が必要とされるので，

私たちは通常，電界放出型走査電顕（S-5000, Hitachi）を用

いている．
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3.　走査電顕でみたゴルジ装置の立体構造

3.1　ゴルジ装置の形状について

オスミウム浸軟法を用いた走査電顕による立体観察では，

ゴルジ装置の立体微細構築だけでなく，その全体像を把握す

ることが可能となる．このようにして走査電顕でみたゴルジ

装置の形状は，細胞の種類によって大きく異なっている 19）．

例えば，精巣上体管の主細胞のゴルジ装置（図 1a）は，透

過電顕所見からも想像されるように，火焔状もしくは，コッ

プ状をしているが，性腺刺激ホルモン産生細胞のゴルジ装置

（図 1b）は球状をしているのが特徴である．この球状のゴル

ジ装置については，すでに田中ら 14,15）が，走査電顕により，

気管上皮細胞と下垂体前葉細胞（細胞種については不明）に

おいて報告している．しかし，層板の極性を含めその詳しい

解析は，これまで行われていなかった．そこで，性腺刺激ホ

ルモン産生細胞の球体のゴルジ装置を詳しく観察したとこ

ろ，シス面が球体の外側，トランス面が内側に位置すること

が明らかになった．このことから，性腺刺激ホルモン産生細

胞では，球体のゴルジ装置の内側（トランス側）で分泌果粒

が産生され，何らかのメカニズムによって，球体の内側から

外側に向かって輸送されると考えられる．

一方，脊髄神経節細胞のゴルジ装置（図 1c）は，小さい

ゴルジ装置（ゴルジ層板のかたまり）が細胞質全体に多数散

在しているのが特徴である．Rambourg ら 3）は，オスミウム

染色した脊髄神経節細胞のゴルジ装置の厚切り切片を高圧透

過電顕により観察し，これらのゴルジ装置が互いに連絡し，

核周囲に連続した網（ネットワーク）を形成していると主張

しているが，この点については現在，検討中である．

3.2　ゴルジ層板の基本構造

ゴルジ装置を構成するゴルジ層板は，1 層のシス最表槽，

数層の中間槽，1 層のトランス最表槽からなる．このうち，

シス最表槽とトランス最表槽は中間槽と比べ，複雑な形態を

示すことが知られている．また，中間槽の層板の数は，細胞

の種類によって異なっている．これらの基本構造は走査電顕

で明瞭に観察できる（図 2）．ところで田中ら 15）は，涙腺細

胞のゴルジ装置の走査電顕による観察から，1 枚のゴルジ槽

が，らせん状につながることで数層のゴルジ層板を形成して

いるという報告をしている．しかし，私たちが観察した細胞

のゴルジ装置においては，このようなゴルジ槽の連続性は認

められてない．一方，Marsh ら 11）は，電顕トモグラフィー

の研究で，グルコースにより刺激したマウスの β細胞のゴ

ルジ装置に，ゴルジ槽間をつなぐ連結構造が観察されること

を報告している．これは，細胞の機能が亢進することにより

ゴルジ装置の形態が変化することを示すもので，今後の詳し

い解析が期待される点である．

3.3　シス最表槽の微細構造

これまでの超薄切片や厚切り切片の透過電顕による研究で

は，シス最表槽は，吻合した管の集まりであると考えられお

り，シス管状網（cis tubular network）として紹介されてい

図 1 ゴルジ装置の形状

（a）精巣上体管の主細胞．この細胞のゴルジ装置（緑）は，火焔状

もしくは，コップ状である．ゴルジ装置は，数層に積み重なった槽

から構成されている．ゴルジ装置の内部にもゴルジ層板が入り込ん

でいる（矢印）．粗面小胞体（rER）やミトコンドリア（M），分泌

果粒もゴルジ装置の内部にみられる．

（b）性腺刺激ホルモン産生細胞．この細胞の球状のゴルジ装置（緑）

は，同心円状に積み重なった槽から構成されている．分泌果粒（矢

じり）や粗面小胞体（rER），ミトコンドリア（M）が球体のゴルジ

装置内にみられる．球体の内側と外側を交通する窓の存在に注意（矢

印）．シス（cis）とトランス側（trans）にも注意．

（c）脊髄神経節細胞．この細胞では，小さなゴルジ装置（緑）が，

細胞質内全体に多数分散している．ゴルジ槽は，数層積み重なるこ

とでゴルジ層板を形成している．rER：粗面小胞体　M：ミトコン

ドリア

（a）

（b）

（c）
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ることが多い 4,6,7）．しかし走査電顕で見たシス最表槽は，網

というよりは扁平な板に直径約 30 nm の小さな孔があいた

構造である．さらに，シス最表槽にはこの小さな孔とは別に，

大きな窓もあいている（図 3）．もっともこの窓の部分では，

その下の中間槽にも同様な窓が存在し，全体でゴルジ装置の

シス側とトランス側をつなぐトンネルを形成しているのが特

徴である．またこの窓に小胞体やミトコンドリア，分泌果粒

などの細胞小器官が通り抜ける様子もみられることから，こ

の窓がシス側とトランス側をつなぐ通路として使われている

ことが想像される．

3.4　トランス最表槽の微細構造

トランス最表槽の形状は，細胞の種類により様々であるが，

基本的には，管状もしくは板状の槽から構成されている．例

えば，精巣上体管主細胞のトランス最表槽は，管状の槽が互

いに連結することで二次元的に広がっている（図 4a）．また，

この管状の槽のところどころに，透過電顕でみられるよう

な 20），分泌果粒の形成を思わせる球状の膨らみも観察される．

一方，性腺刺激ホルモン産生細胞のトランス最表槽は，扁平

で板状の槽と吻合した管状の槽が互いにつながった構造をし

ている（図 4b）．また脊髄神経節細胞のトランス最表槽は，

管状の槽が吻合することで，あたかもレース細工のような形

状を呈する（図 4c）．これらの所見は，Clermont ら 21）の透

過電顕観察ともよく一致している．なお，彼らの報告によれ

ば，トランスゴルジ網（いわゆるトランス最表槽）が存在し

ない細胞も存在し，その形状も細胞種により様々で，細胞の

機能との関係も深いという．

3.5　粗面小胞体とゴルジ層板の連結について

Novikoff ら 22）は，脊髄神経節細胞のゴルジ装置を透過電

顕により観察し，シス最表槽と小胞体の両者間の連続性につ

いて報告している．彼らは，このゴルジ装置（G）に連続し

た小胞体（ER）がライソゾーム（L）を産生することから，

この構造を GERL 複合体（Golgi-ER-Lysosome complex）と

呼んだ．しかし，後の透過電顕による研究では，トランス最

表槽と小胞体との間に連続性はみられないという報告もなさ

れている 7,20,23,24）．私たちがこれまで走査電顕で観察した細胞

においては，トランス最表槽と小胞体との間に連続性はみら

れなかったが，両者が近接しているか，接触している様子は

比較的多く観察された．今後，この問題を解決するために，

細胞種を考慮して，小胞体とトランス最表槽の関係に注目す

る必要があると考えている．

なお，シス最表槽と粗面小胞体との連続性を示す報告 14,15）

もあるが，これについても，これまでの私たちの走査電顕観

察では，確認できていない．

4.　まとめ

本稿では，オスミウム浸軟法により，ラットの各種細胞の

ゴルジ装置を走査電顕で観察し，その三次元立体微細構造に

ついて解説すると共に，いくつかの点に絞って過去の報告と

の比較検討をおこなった．一般にゴルジ装置の構造は，単純

な層板構造として描かれることが多いが，実際のゴルジ装置

の形状は極めて多様で，細胞の種類によって大きく異なって

いることがわかっていただけたのではないだろうか．また，

トランス最表槽，中間槽，シス最表槽のうち中間槽の数は，

細胞の種類によって様々であること，シス最表槽とトランス

最表槽は複雑な形状をとることも示した．シス最表槽の形態

は，いずれの細胞においてもよく似ており，表面に直径約

30 nm の小さな孔が存在するが，トランス最表槽の構造は，

細胞の種類によって多様であることを示した．

今後，オスミウム染色や組織学的手法を走査電顕に応用し，

図 3　シス最表槽の微細構造（性腺刺激ホルモン産生細胞）

シス最表槽（青緑）は扁平な板状構造で，その表面には，たく

さんの小さな孔があいている（矢印）．さらに，シス最表槽に

は大きな窓（＊）もあいており，その下にある中間槽にも同様

な窓が同じ位置にあいている．この窓は，ゴルジ装置の外側と

内側を連絡する通路と考えられる．rER：粗面小胞体　Sg：分

泌果粒

図 2 ゴルジ層板（脊髄神経節細胞）

脊髄神経節細胞では，ゴルジ層板は中間槽（1，2，3，4，5）
とシス最表槽（C），トランス最表槽からなる（T）．rER：粗

面小胞体．M：ミトコンドリア
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一方で細胞の機能状態を変化させることで，この複雑なゴル

ジ装置の形態をさらに詳しく解明し，ゴルジ装置の謎にせ

まっていきたいと考えている．
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図 4　トランス最表槽の微細構造

（a）精巣上体管の主細胞．この細胞のトランス最表槽（赤）は，吻

合した管状構造から構成されている．これらの管状の槽では，とこ

ろどころで結節状の膨らみ（矢じり）を観察できる．粗面小胞体（青）

はトランス最表槽と近接しているが，両者間に連続性はみられない．

矢印：分泌果粒

（b）性腺刺激ホルモン産生細胞．性腺刺激ホルモン産生細胞では，

トランス最表槽（赤）は，板状の槽が吻合した管状の槽により，互

いにつながっている．粗面小胞体（青）とトランス最表槽は，互い

に複雑に絡まっているが，両者をつなぐ構造は確認できない．矢印：

分泌果粒

（c）脊髄神経節細胞．この細胞のトランス最表槽（赤）は，吻合した

管状槽からなる網のようにみえる．トランス最表槽と粗面小胞体（青）

は，互いに複雑に絡み合っているが，両者間をつなぐ構造はみられない．

（a）

（b）

（c）
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