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研究成果の概要（和文）：本研究では，植物細胞の形態形成の要素のなかで，「二次細胞壁化」，「細胞のカル
ス化」，「維管束系の誘導」を起こすメカニズムがどのようにFAB1/PI(3,5)P2によって制御されているかについ
ての解明を虫こぶ形成昆虫の虫こぶ形成能力を利用することで，新規の植物形態形成メカニズムの発見を目指し
た。
　その結果， (1)シロイヌナズナを用いた虫こぶ形成解析法，Ab-GALFA法の開発および同法を用いた新規遺伝子
の同定，（２）シロイヌナズナCAP受容体(CAPR)の同定，　（３）PI(3,5)P2によって制御される形態形成シグナ
リング経路の解析等を行った。

研究成果の概要（英文）：In this study, we aimed to elucidate how FAB1/PI(3,5)P2 regulates the 
mechanisms of "secondary cell wall formation," "cell callus formation," and "vascular system 
induction" among the elements of plant cell morphogenesis by using the gall-forming insect's ability
 to form insect galls. Also, we aimed to discover a novel mechanism of plant morphogenesis by 
utilizing the ability of gall formation of gall-forming insects.
　As a result, we (1) developed a new method for analyzing insect gall formation in Arabidopsis, the
 Ab-GALFA method, and identified novel genes using this method, (2) identified the Arabidopsis CAP 
receptor (CAPR), and (3) analyzed the morphogenetic signaling pathway regulated by PI(3,5)P2.

研究分野：植物分子生物学

キーワード： 虫こぶ形成昆虫　PI(3,5)P2　FAB1　植物形態形成　シロイヌナズナ　ヌルデシロアブラムシ　微小管　
細胞骨格
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究の学術的意義は，PI(3,5)P2によって制御される植物の形態形成メカニズムを総合的に解明することにあ
る。この目的のために， シロイヌナズナを用いて虫こぶ形成メカニズムを解析する新手法，Ab-GALFA法を開発
した。この手法を用いることで，虫こぶ形成昆虫が分泌する新規ペプチド性因子として，今新たな形態形成因子
であるCAPペプチドを発見することに成功した。CAPペプチドによる形態形成制御機構は，学術的に意義があるだ
けではなく，新規バイオスティミュラントとして実用化することにより，環境保護型の農業に寄与するという社
会的意義もある。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



 

様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 

 

１．研究開始当初の背景 

 

(a)  植物の形態形成の概要 
植物細胞は，幹細胞から分化した細胞に変化する間

に，極性を獲得し，次のような過程を経て，特定の細胞

独自の形態を形成する。【過程①】受容体による光，植

物ホルモン，異種生物からの分泌物などの刺激情報の

受容。【過程②】受容した情報の細胞内シグナル伝達

および適切な遺伝子の転写・翻訳調節。【過程③】アク

チンや表層微小管などの細胞骨格の制御。【過程④】
細胞の伸長や細胞壁の形成のための方向性を持った

分泌（極性分泌）（図 1）。 

 

(b) 植物の形態形成とホスファチジルイノシトール 3,5-二リン酸 [PI(3,5)P2]シグナリングの重要性 
植物細胞の形態形成には，表層微小管の

配向制御（過程③）と細胞膜および細胞外へ
の極性分泌（過程④）が重要な働きをしてい

る。 

細胞膜直下の表層微小管が，一定方向に

配向することにより，細胞壁最内層のセルロ

ース微繊維の方向性が決定し，細胞伸長・抑

制の方向が決定する。さらに，細胞膜や細胞

外の決まった領域に，特定のタンパク質や細

胞壁成分を極性分泌することにより，あらゆる植物細胞の形態や性質が決定する。この表層微小管の配

向や極性分泌は，細胞の極性確立（図２）によって起こるが，その中心制御因子の実体については全く

不明であった。研究代表者は，シロイヌナズナにおいて，ホスファチジルイノシトール 3 リン酸 5 キナーゼ

である FAB1 とその生成物であるホスファチジルイノシトール 3,5-二リン酸[PI(3,5)P2]は，「後期エンドソー

ムの成熟に関与すること」，「成熟した後期エンドソームは，表層微小管に接着することで，表層微小管の

配向を制御し，オーキシン排出体 PIN などの極性輸送を制御すること」，「表層微小管構造は，後期エン

ドソームの構造維持に重要であること」を明らかにしてきた。さらに研究代表者は，科学研究費補助金基

盤研究（B）の研究課題「植物の極性分泌における細胞膜上の極性場形成機構の解明」で，根毛細胞

を極性場形成機構解明のモデルシステムとして用いて，FAB1 と低分子量 GTPase ROP10が，根毛側面
の細胞膜上で複合体を形成することで，根毛側面の細胞膜直下の表層微小管の構造を安定化し，さら

に PI(3,5)P2 が細胞膜上の目印になり，細胞壁を硬くする成分を根毛側面の細胞壁に極性分泌すること

で，根毛の細長く，真っ直ぐな構造を形成することを明らかにした（図３）。更に FAB1 または PI(3,5)P2 の

欠損は，根毛形態だけではなく，様々な組織の微小管の配向異常と形態異常を引き起こすことから，研

究代表者は，FAB1/PI(3,5)P2 は，表層微小管の配向と細胞膜および細胞外への極性分泌を制御する植

物細胞の形作りの中核的因子であると確信した。 
(c) 昆虫の植物操作能力 
昆虫類と植物は，長い共進化の過程で，複雑で巧妙な生物間相互作用を及ぼしあいながら，さまざま

な環境に適応してきた。このような相互作用には，昆虫類が植物の生理状態や形態に影響を及ぼし，自

身の生存に都合の良いように作り変えてしまう例がある。例えば，虫こぶ形成昆虫は，本来ホスト植物種

ではみられない特殊化した組織である虫こぶ（図３）を誘導し，そこをす

みかや餌としている。虫こぶは，「外殻にリグニン，スベリン化した二次

細胞壁でできた硬い組織」，「内部にカルス状の未分化細胞群」，「虫こ

ぶに栄養分を送る維管束組織」（虫こぶ構造の 3 大要素）が形成される

が，これは，昆虫が，昆虫の生産する植物ホルモンと共に，なんらかの

エフェクター分子を分泌することにより植物の発生・分化プログラム（過
程①～④）を正確に操作した結果と考えられる。この特殊能力の解明

は，虫こぶの形態形成の謎を解くという基礎科学的な意義だけではな

く，植物の形態を外部から操作し，新たな形質を持った作物を開発する

という応用面での展開も期待できる。 

 
 
 
 
 
 
 

 
図３. ヌルデ葉にできた虫こぶ 

 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
図３. 虫液処理でシロイヌナズナ根
端に生じた虫こぶ様構造 

(a) 無処理 (b) ⾍液処理後 
 
 

 
 
 
 
 

 
図２. 植物細胞の形態形成における微小管の配向と極性分泌の重
要性 

 
 
 
 
 
 
 
 

 

図 1. 植物の形態が形成される過程 
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研究代表者は，虫こぶ形成昆虫の虫体破砕液（虫液）がシロイヌナズナ根端の構造を大きく変化させ
る活性を持つことを発見した（図４）。この構造を組織化学的に解析した結果，この構造は「虫こぶ構造の

３大要素」を完璧に備えている虫こぶ様構造であることが明らかとなった。また，ヌルデ虫こぶ形成時とシ

ロイヌナズナ虫こぶ様構造形成時の遺伝子プロファイルを比較すると，両者の発現プロファイルに高い共
通性があり，オーキシンやサイトカイニン，ABA，CLE ペプチドシグナリング，二次細胞壁合成系，花器官
形成転写因子群など多くの遺伝子ネットワーク群が活性化していた。以上の知見は，モデル植物シロイヌ

ナズナを用いて虫こぶ形成メカニズムを解明できることを示していた。  

 

２．研究の目的 
 

(a) 研究課題の核心をなす学術的「問い」 
PI(3,5)P2 シグナリングによって制御される植物の形態形成の実体とはなにか？〜形態形成中心制御因
子としての PI(3,5)P2を昆虫の植物操作能力を用いて解明する〜  
 研究代表者は， FAB1/PI(3,5)P2 が制御する生理現象を解き明かしていく過程で，FAB1/PI(3,5)P2 が

「根毛の先端成長時の側面の形態形成」を制御することを証明した（Nature Plants, 2018）。さらに，研究

代表者は，虫液は，虫こぶ用構造を形成させる過程で，「二次細胞壁化」，「細胞のカルス化」，「維管束
系の誘導」という現象を強調した形で誘導し，この現象が PI(3,5)P2 の欠乏で阻害されるという発見から植

物細胞の形態形成のうち，少なくとも，「二次細胞壁化」，「細胞のカルス化」，「維管束系の誘導」は，

PI(3,5)P2シグナリングによって制御されることを見出した。  

そこで，本研究計画では，植物細胞の形態形成の要素のなかで，「二次細胞壁化」，「細胞のカルス
化」，「維管束系の誘導」を起こすメカニズムがどのように FAB1/PI(3,5)P2 によって制御されているかにつ

いての解明を進めることで，新規の植物形態形成メカニズムの発見を目指す。 

 
3. 研究の方法 
 
3-1. 虫こぶ形成エフェクターおよび植物側受容体の同定 

 過程①を解明する目的で，（a-1）ハイスループットバイオアッセイ系を用いた昆虫の形態形成誘導ペプ

チド様分子の同定，（a-2）複数種類の虫こぶ形成昆虫の虫液を用いた Ab-GALFA 法によるエフェクター
遺伝子の同定，を行う。 

 

3-2.  PI(3,5)P2によって制御される形態形成シグナリング経路の解析 
PI(3,5)P2特異的 Ab-GALFA 法によって抽出された遺伝子群は，二次細胞壁形成，側根形成，維管束形
成に関わるグループに分類される。本項目では，これらのグループについて， 逆遺伝学的方法と順遺伝

学的方法を併用することで解明する。 

 

3-3.  PI(3,5)P2によって制御される微小管と後期エンドソームとの関係と極性分泌の解析 
研究代表者らの先行研究によって，FAB1/PI(3,5)P2 欠乏は，表層微小管形成と，FAB1 エンドソーム

構造形成の両者を阻害し，細胞極性が撹乱されることが明らかとなっている。これらのデータから，

PI(3,5)P2 は，後期エンドソームに局在し，後期エンドソームの成熟，後期エンドソームと表層微小管の

相互作用および両者の構造形成を制御することで，後期エンドソームを経由する極性分泌を担うこと

が明らかとなったが，その分子機構の詳細は依然として不明である。本研究項目では，PI(3,5)P2 によ

って制御される微小管と後期エンドソームとの関係と極性分泌を解明する。 

 

４．研究成果 
 

虫こぶ形成エフェクターおよび植物側受容体の同定 
 
・シロイヌナズナを用いた虫こぶ形成解析法，Ab-GALFA 法の開発および同法を用いた新規遺伝子
の同定 
虫こぶ形成現象は，野生状態において，虫こぶ形成昆虫とそれらのホスト植物の両者が必要であるた

めに，実験室で再現することは非常に困難であった。研究代表者は，モデル植物シロイヌナズナ幼植

物に虫こぶ形成昆虫の破砕液（虫液）を処理すると，根端が膨張する現象を発見した。膨張した根端
部には，道管が新たに形成される。表皮細胞に二次細胞壁が沈着する。表皮細胞が脱分化するなど，

虫こぶ組織に特異的な形質が現れた。さらに，虫液を処理したシロイヌナズナ幼植物の RNAseq 解析
により，根端に生じた構造体では，虫こぶ形成初期に発現する遺伝子群が発現していた。以上の結



 

 

果より，シロイヌナズナ幼植物の根端に生じる構造は，虫こ

ぶに類似した構造であると結論した。さらに，研究代表者

は，この現象を利用して虫こぶ形成メカニズムをモデル植物

シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ を 用 い て 解析す る手法で あ る 。 Ab-
GALFA(Arabidopsis-based Gall Formation Assay)法を開発
した。 

 さらに，Ab-GALFA 法および RNAseq 解析によって，二次

壁形成に関わる遺伝子群の発現が上昇していることが示さ

れた。この遺伝子群より，機能未知の遺伝子 At1g56320 の

機能について解析した結果，当該遺伝子産物は，グリコシ

ルホスファチジルイノシトール(GPI)アンカータンパク質の一

種であり，根の前形成層 (procambium)に特異的に発現して

いることが明らかとなった。このことから，当該遺伝子を

Procambium Protein 1(PCP1)と名付けた。 

 

・虫こぶ形成エフェクターの同定 
研究代表者は，虫こぶ形成昆虫ヌルデシロアブラムシの

RNA-seq による遺伝子発現網羅解析によって，虫こぶ誘導時におけるヌルデシロアブラムシの遺伝子

発現プロファイルを解析し，虫こぶ誘導時に発現する遺伝子を同定した。 
この遺伝子の中より，虫こぶを誘導するエフェクター分子を単離するために，これらの分子は，①分泌

シグナル配列を持ち，② 植物も類似分子をもち，③虫こぶ形成期に共通して発現が上昇する遺伝子，

と予想し，①～③の条件を満たす遺伝子の抽出を行った。その結果，酵母から，動物，植物まで広く保
存されたタンパク質である Cysteine-rich secretory proteins, Antigen5, and pathogenesis-related 1 proteins 
(CAP)を同定した。CAP は，酵母から，動物，植物まで広く保存された分泌性タンパク質であることが知
られているが，それらの機能については，不明な点が多い。そこで，研究代表者らは虫こぶ誘導昆虫に

おける CAP の機能を解明するために，CAP に対する抗体を作成し，虫こぶ誘導昆虫の一種であるタマ

ホソガの幼虫を免疫染色したところ，虫こぶ誘導期の幼虫の絹糸腺に CAP が存在することを明らかにし

た。さらに，CAPファミリー間で，特に保存性が高いアミノ酸配列22残基の合成ペプチド（CAPペプチド）

を，シロイヌナズナ芽生えに高濃度処理すると，分化している細胞群が幹細胞化した（図４）。 
さらに，CAPペプチドと植物ホルモンを添加した培地で，ムシク

サコバンゾウムシが虫こぶを形成するムシクサ植物体を培養する

と，人工的に虫こぶ様組織が形成することを確認している（図

５）。これらの結果は，虫こぶ形成昆虫が， CAP ペプチドと植物

ホルモンを同時に分泌することで，ホスト植物に虫こぶ形成が起

こることを示唆している。 
  以上の結果より，CAPペプチドは，オーキシンやサイトカイニン

など植物ホルモンとともに虫こぶ形成エフェクターとして機能して

いることが明らかとなった。 

 

・シロイヌナズナ CAP 受容体(CAPR)の同定 
シロイヌナズナ CAP 遺伝子の遺伝子発現ネットワーク解析

や CAP ペプチド処理をしたシロイヌナズナの網羅的発現解
析から，42 種類の CAP 受容体（CAPR）候補を抽出した。続
いて，表面プラズモン共鳴法（Biacore）により，CAP ペプチド
と CAPR 候補の一つの結合を確認した，さらに，CAP ペプチ
ドとの結合が確認された CAPR を過剰発現する形質転換シロ
イヌナズナを作成し，CAP ペプチドを処理したところ，野生型
に比べて，より低濃度で，細胞の初期化など CAP ペプチドの
効果が現れた。以上の結果より，42 種類の類似遺伝子は
CAPR ファミリーであると結論づけた。 

 

・PI(3,5)P2によって制御される形態形成シグナリング経路の解析 

 
 
図４．昆虫 CAP ペプチド処理により，シロイヌナズ
ナ根端に虫こぶ様構造が形成される。CAP ペプチ
ド処理前（A，C）と処理後２日（B，D）． 

 

 
 

図５．CAP ペプチドによる人工虫こぶの

誘導 

虫こぶを形成する植物ムシクサの組織

断片をCAPペプチドを含む培地で培養

すると，茎のさきに，人工虫こぶが形成

される（a），切片を染色すると虫こぶの

特徴が観察された（b）． 
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研究代表者らの先行研究によって，PI(3,5)P2 が根

毛の側面形成時における二次細胞壁と微小管の形

成に重要な働きをしていることが明らかとなってい

る。本研究では，PI(3,5)P2 によって制御される二次

細胞壁の輸送経路の実態は，根毛特異的 SNARE
分子である SYP123 と SYP123 と SNARE複合体を形

成する VAMP727 を介した根毛細胞膜側面への輸

送経路によるものであることを明らかにした（図６）。 

 

PI(3,5)P2 によって制御される微小管と後期エンドソ
ームとの関係と極性分泌の解析 
 
 根毛における PI(3,5)P2の微小管と後期エンドソームとの関係と極性分泌への影響を調べた結果， 

・PI(3,5)P2の欠損により，表層微小管が断片化し，二次細胞壁成分の分泌ができなくなる。 
・PI(3,5)P2合成酵素，FAB1は，チューブリンやKINESIN12と結合した。 
・蛍光標識した合成チューブリン，精製FAB1と精製PFD1/2/3/4/5/6を用いて，微小管重合反応を行
い，共焦点レーザー顕微鏡で観察した．数秒，数分の間観察すると，微小管重合反応は，チューブ
リン，精製PFD1/2/3/4/5/6，精製FAB1の存在下で起こったが，これらどれかが欠けると起こらなかっ
た。  
・微小管標識タンパク質Cypet-TUB6と 2xCitrine-KINESIN12AとFAB1A-TagRFPとが共発現し，可
視化できるライン〔2xCitrine-KINESIN12A/FAB1A-TagRFP/Cypet-TUB6〕を用いて観察したところ， 
FAB1と KINESIN12は部分的に共局在した。 
・kinesin12変異体では，ゴルジ体やトランスゴルジネットワーク／前期エンドソームに異常は見られな
かったが，FAB1-endosomeは存在しなかった。 
・kinesin12変異体では，表層微小管が正常だった。 
・SYP123は，SYP132によって根毛の側面細胞膜に配置された。 
・SYP123とVAMP727は，FAB1の阻害剤により局在が変化した。 
・SYP123とVAMP727は，細胞膜上で共局在し，互いに結合した。 
・SYP123とVAMP727が，伸長中の根毛において，二次細胞壁を最もよく分泌する部位は，先端と基
部の間のサブアピカルだった。 
・syp123変異体やvamp727変異体では，根毛の二次細胞壁成分の分泌機構に欠陥があり，形のい
びつで太く，柔らかい根毛を形成するが，表層微小管は正常だった。 

 
上記の結果から，微小管と二次細胞壁成分の分泌における分子機構について， 「FAB1は，チュー
ブリンやPFD1/2/3/4/5/6と結合して，表層微小管の重合を促進する．FAB1が微小管上にある
KINESIN12と結合することにより，キナーゼとしての機能が活性化し，FAB1-endosome が形成され
る。FAB1-endosomeは細胞膜直下まで移動すると，FAB1-endosomeの表面に局在するVAMP727
と細胞膜に局在するSYP123が一時的に結合することで，FAB1-endosome中に含まれる二次細胞
壁成分が細胞壁側に分泌される。」ことが明らかとなった。 
 

 
 
 
 
 

 
図６. SYP123/VAMP727 による根毛側面への輸送経路 
根毛側面への二次細胞壁分泌経路は，PI(3,5)P2 によって

制御される SYP123/VAMP727 経路であることが明らかにな

った。 
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