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研究成果の概要（和文）：本研究では、維管束植物における根での無機養分取り込み、篩部でのスクロース取り
込み、気孔開口など多くの生理現象において重要な役割を果たしている細胞膜プロトンポンプの解析を進め、そ
の活性調節機構や生理的役割の解明を目的として研究を進めてきた。その結果、陸生植物において光合成に依存
した活性化機構が進化的に保存されていること、イネの根の細胞膜プロトンポンプが無機養分であるケイ素によ
り活性化されること、植物ホルモンであるオーキシンやブラシノステロイドによる細胞膜プロトンポンプの活性
機構などが明らかとなり、これまで知られていなかった細胞膜プロトンポンプの多様な活性調節機構や生理的役
割の一端を解明した。

研究成果の概要（英文）：The plasma membrane (PM) H+-ATPase in plants mediates numerous important 
physiological processes, such nutrient uptake in roots, stomatal opening, and phloem loading. 
However, the molecular and regulatory mechanisms of this enzyme is still remains unknown.  In this 
study, we investigated regulatory mechanism and physiological roles of PM H+-ATPase in plants and 
found that PM H+-ATPase is regulated photosynthesis-dependent manner in Arabidopsis and 
Klebsormidium, and that PM H+-ATPase in rice roots are activated by one of nutrient silicon, which 
has important role for the stress tolerant in rice. Furthermore, we found that plant hormones 
brassinosteroid and auxin activate PM H+-ATPase in etiolated hypocotyl in Arabidopsis through their 
receptors, BRI1 and TIR1, respectively. These results provide important information for 
understanding molecular mechanism and physiological role of PM H+-ATPase in plant growth.  

研究分野：植物分子生理学
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１．研究開始当初の背景 

P型 ATPase に属する細胞膜プロトンポン
プ（H+-ATPase）は、ATPの加水分解エネル
ギーを利用し、細胞外へのプロトンの能動輸
送を行う一次輸送体である。細胞膜プロトン
ポンプは、これまで調べられた維管束植物の
すべての細胞で発現しており、植物細胞の膜
電位の維持、pH 調節といった細胞の恒常性
の維持や、プロトンの輸送によって形成され
る細胞膜を挟んだ電気化学的ポテンシャル
勾配による様々な二次輸送体と共役した物
質輸送などに関与し、維管束植物の根での無
機養分取り込み、篩部でのスクロース取り込
み、気孔開口など多くの生理現象において重
要な役割を果たしている。近年申請者らは、
苔類ゼニゴケの葉状体の細胞膜プロトンポ
ンプが光合成に依存して活性化されること
見出した（Okumura et al. Plant Physiol 2012）。
しかし、そのシグナル伝達や生理的意義は不
明である。また、シロイヌナズナの黄化胚軸
において、植物ホルモン・オーキシンによる
細胞膜プロトンポンプ活性化が伸長促進に
必須であることを明らかにしたが（Takahashi 

et al. Plant Physiol 2012）、オーキシンによる細
胞膜プロトンポンプ活性が胚軸以外の組織
でも行われているかどうかも不明であった。 

 

２．研究の目的 

 本研究では、陸生植物における細胞膜プロ
トンポンプの多様な機能と活性制御機構を
解明することを目的として、１）ゼニゴケで
観察された光合成による細胞膜プロトンポ
ンプ活性化が、進化的にゼニゴケより後から
出現した維管束植物においても保存されて
いるかどうか、２）オーキシンによる細胞膜
プロトンポンプ活性化の胚軸以外の組織で
の関与について解析を進めた。 

 

３．研究の方法 

 本研究では、光合成による細胞膜プロトン
ポンプ活性化について、維管束植物シロイヌ
ナズナと車軸藻植物門クレビソルミディウ
ムを材料として解析を行なった。オーキシン
による細胞膜プロトンポンプ活性化の胚軸
以外の組織での関与と他の植物ホルモンに
よる制御については、シロイヌナズナを材料
に、遺伝学的解析、生化学的解析を進めた。 
 
４．研究成果 
１）光合成による細胞膜プロトンポンプ活性
化機構 

シロイヌナズナを用いて、維管束植物におい
ても細胞膜プロトンポンプが光合成に依存
してリン酸化・活性化されることを見出した。
さらに免疫組織染色によって、この応答が葉
肉細胞において起こっていることが明らか
になった（図 1）。また、糖が蓄積している変
異体では暗所においても細胞膜プロトンポ
ンプのリン酸化レベルが高く、糖の合成が損
なわれた変異体では光合成に依存した細胞

膜プロトンポンプのリン酸化が抑制されて
いることが明らかになった（図 2）。以上より、
糖がシグナル伝達に関わっていることが明
らかとなった。これらの結果は国際誌で発表
した（Okumura et al. Plant Physiol 2016）。また、
ゼニゴケのゲノム解析にも参加し、細胞膜プ
ロトンポンプの分析を担当した（Bowman et 

al. Cell 2017）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 1 免疫染色法を用いた光合成に依存した
細胞膜プロトンポンプのリン酸化の検出。暗
順化させたロゼット葉を暗黒下（Dk）、また
は白色光（50 µmol/m

2
/s）を 1時間照射し、切

片を作成した。リン酸化された細胞膜プロト
ンポンプの検出には anti-pThr 抗体を用いた。
破線で囲った蛍光像を拡大して下のパネル
に示した。矢印は葉肉細胞の細胞膜を示して
いる。スケールバーは 100 µmを表している。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図２ 光合成に依存した細胞膜プロトンポン
プリン酸化への糖の関与。(A) 糖が高蓄積し
た変異体 (suc2-7) における細胞膜プロトン
ポンプのリン酸化レベル。suc2-7 の細胞膜プ
ロトンポンプは、暗所においても高いリン酸
化レベルを示した。(B) 糖の合成が損なわれ
た変異体 (adg1-1 tpt-2) における光合成に依
存した細胞膜プロトンポンプのリン酸化
adg1-1 tpt-2 では光合成に依存した細胞膜プ



ロトンポンプのリン酸化が抑制されていた。 

 以上の結果から、光合成に依存した細胞膜
プロトンポンプのリン酸による活性化は、維
管束植物でも共通した陸上植物に普遍的な
応答であり、光合成によって合成された糖に
よって仲介されていることが明らかになっ
た。 

２）オーキシンによる細胞膜プロトンポンプ
活性化 

 細胞膜プロトンポンプは、根の伸長におい
ても重要な役割を果たしていることが知ら
れている。そこで、エチルメタンスルホン酸
（EMS）処理したシロイヌナズナを細胞膜プ
ロトンポンプ活性を必要とする低 pH におけ
る根の伸長を指標にしたスクリーニングを
行い、低 pH において極端に根の伸長が抑制
される loph1変異体を単離した。次に、loph1
変異体の原因遺伝子を同定したところ、オー
キシンの取込み輸送体である AUX1 である
ことが明らかとなった（図３）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図３ 細胞膜プロトンポンプのリン酸化レベ
ルの低くなった変異体の原因遺伝子の同定。
(A) AUX1のゲノム構造と塩基置換場所。(B) 

AUX1 の mRNA の発現解析。(C) 低 pH に
おける根の伸長。AUX1 の変異体である
loph1は極端に伸長が悪く、野生型 AUX1を
導入した株では根の伸長が回復した。白矢印
は低 pH 条件に移した時の根の先端の位置を
示す。 

 

 さらに、詳細な解析を行ったところ、loph1
変異体の根では、細胞膜プロトンポンプの量
には変化が見られないが、リン酸化レベルと
活性が低下しており、それが原因で、低 pH

において極端に根の伸長が抑制される表現
系を示すことが明らかとなり、これまで知ら
れていた胚軸だけでなく、根においてもオー
キシンを介して細胞膜プロトンポンプの活

性制御が行われていることが初めて明らか
となった（図４）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図４loph1 変異体における細胞膜プロトンポ
ンプ活性。(A) 根における細胞膜プロトンポ
ンプのリン酸化レベル。(B) 根における細胞
膜プロトンポンプの ATP 加水分解活性。(C) 

根における細胞膜プロトンポンプのプロト
ン放出活性。 

 

 これらの結果は国際誌で発表した（Inoue et 

al. Plant Cell Physiol 2016）。また、この反応に
関わるオーキシン受容体の解析を進め、TIR1

が関与することも明らかとなった（Uchida et 

al. Nat Cell Biol 2017）。 
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