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研究成果の概要（和文）：真核生物の各々の系統において、独自のオルガネラ獲得があったと考えられており、
新規オルガネラ獲得に伴った新規膜交通経路の開拓があったと考えられる。本課題では、ゼニゴケの油体を新規
獲得オルガネラのモデルとして、油体形成時における膜交通ダイナミクスの解明を目指した。苔類ゼニゴケの油
体は、細胞外への輸送経路である分泌経路を細胞内へ方向転換することにより形成されること、単一の転写因子
MpERF13によりその形成が制御されることが明らかになった (Kanazawa et al., 2020)。また、油体形成時にお
ける微小管の再編成および初期分泌経路が正常な油体発生に重要な役割を担うことが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：Some lineages of eukaryotes are reported to have acquired lineage-specific 
organelles accompanied by the development of new membrane trafficking pathways, however the 
molecular mechanisms and the subcellular dynamics are elusive. I studied the oil body in a liverwort
 Marchantia polymorpha, as a model of newly-acquired organelles in specific lineages during 
evolution. I revealed that the liverwort oil body is formed by the periodic redirection of the 
secretory pathway, and a master transcription factor, MpERF13, regulates the oil body development 
(Kanazawa et al., 2020). I found that the re-organization of microtubules and the early secretory 
trafficking pathway played pivotal roles in the normal development of the oil body. 

研究分野： 植物細胞生物学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
内膜系オルガネラの進化と多様化は、膜交通の実行因子が遺伝子重複とその後の変異の蓄積を繰り返すことで機
能分化および新規機能獲得を果たし、新規内膜系オルガネラの誕生に繋がったというオルガネラ・パラロジー仮
説が提唱されている。本研究成果により、陸上植物の細胞質分裂時の「細胞板」とコケ植物苔類の「油体」が、
共通の膜交通経路の転用により形成されており、パラロガスなオルガネラであることを示した。上述の仮説を実
験的な証拠を持って強く支持しており、内膜系オルがネラの新規獲得原理の理解に向けた基礎生物学的な重要な
知見が得られた。また、油体形成の仕組みの理解は、有用特化代謝産物の効率的な産生への貢献も期待される。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
真核細胞に存在する単膜系オルガネラへの正確な物質輸送・局在化の仕組みは「膜交通」と呼

ばれる。膜交通の実行因子である Rab GTPase や SNARE タンパク質、被覆複合体は真核生物間
において高度に保存されている一方、真核生物の各々の系統において、独自のオルガネラ獲得と
それに伴う新規膜交通経路の開拓があったと考えられている。内膜系オルガネラの進化と多様
化は、膜交通の実行因子が遺伝子重複とその後の変異の蓄積を繰り返すことで機能分化および
新規機能獲得を果たし、新規内膜系オルガネラの誕生に繋がったというオルガネラ・パラロジー
仮説が提唱されているが、実験的な証明をもってこの仮説を支持する例はほとんど示されてい
ない。 
コケ植物苔類は、油体と呼ばれるオルガネラを有しており、他の系統には同様のオルガネラが

見られないことから、苔類の共有派生形質であると考えられている。180 年以上前の文献に記述
が見られるものの、油体形成の分子機構やその生物学的意義については不明な点が多く残され
ていた。 
 
 
２．研究の目的 
新規オルガネラの獲得は、そのオルガネラを発着する膜交通経路の開拓を伴うと考えられる。

本研究では、陸上植物における新規オルガネラ獲得とそれに伴う膜交通経路の開拓の分子機構
と膜交通ダイナミクスの解明を目指し、ゼニゴケの油体を新規獲得の内膜系オルガネラのモデ
ルとして解析を行った。油体形成過程におけるオルガネラ動態解析を行うとともに、輸送に関わ
る細胞骨格の役割および分子機構解析を行う。また、油体形成異常のスクリーニングにより、油
体形成と分泌経路の転用の意義について、知見の獲得を目指す。 
 
 
３．研究の方法 
(3-1) 長時間タイムラプス観察 
ゼニゴケにおいて油体を含む油体細胞は葉状体細胞中の 0.5~1%程度しか存在せず、低頻度の

油体発生イベントを捉える観察系が必要である。膜交通の膜融合実行因子である SNARE は、そ
れ自身が輸送のカーゴとして適切なオルガネラへ輸送される。MpSYP12B はゼニゴケの油体細
胞特異的に発現し、油体膜に局在する SNARE タンパク質である。MpSYP12B の発現と局在を指
標とし、20 分または 30 分間隔で約 30 時間のタイムラプス観察を行った。 
(3-2) 油体誘導系の確立 
これまでの解析から、MpERF13 が油体発生のマスター転写因子であることが強く示唆されて

いた。MpERF13 の発現をエストラジオール処理により誘導する系を立ち上げ、単一の転写因子
の誘導で油体形成が誘導可能であるかを検証する。エストラジオール処理後、経時的にサンプリ
ングを行い、下流遺伝子である MpSYP12B の発現上昇を qRT-PCR で定量するとともに、油体形
成の膜交通および細胞骨格ダイナミクスについてタイムラプス観察を行う。また、膜交通および
細胞骨格阻害剤処理の影響を検証する。 
(3-3) 油体形成異常の変異体スクリーニングと原因遺伝子の解析 
T-DNA を用いた変異体スクリーニングにより油体形成異常変異体を単離、解析する。特に、膜
交通関連因子を優先して解析を行う。原因遺伝子の同定および機能解析を通し、油体形成におけ
る分泌経路の転用の意義について知見を得る。 
 
 
４．研究成果 
(4-1) 油体は、細胞外への輸送経路である分泌経路を細胞内へ方向転換することで形成される。 
SYP1 は主に細胞膜に局在し、分泌小胞と細胞膜の融合を実行する。一方で MpSYP12B は細胞内
のオルガネラである油体に局在することから、特異的な局在化制御があると考えられた。プロモ
ーターを入れ替えたキメラコンストラクトを用いた局在化への影響を検証した結果、分泌カー
ゴの油体への局在化には、MpSYP12B の発現がオンになるフェーズでの発現が重要であること、
油体は分泌小胞が細胞内で融合することにより形成されることが明らかになった。細胞板も同
様に分泌小胞が細胞内で融合することにより形成されることから、陸上植物では、細胞状態特異
的に分泌経路を細胞内方向へ方向転換させることで、系統特異的に獲得されたオルガネラへの
膜交通経路の開拓がなされたことが強く示唆された（引用文献１、２）。 
(4-2) 油体発生は単一マスター転写因子 MpERF13 の発現で制御される。 
変異体スクリーニングにより油体形成が亢進する変異体を単離し、その原因遺伝子は転写因

子 MpERF13 だった（引用文献１）。Mperf13 機能欠損変異体は油体が全く形成されず、またこの
転写因子の誘導系を用いたタイムラプス観察により異所的な油体形成が誘発されることから、
MpERF13 は油体形成のマスター転写因子であることが明らかになった。またこの油体誘導条件



下において、形成中の油体を中心として放射状に微小管が再編成されること、微小管重合阻害剤
により正常な油体形成が阻害されることから、油体形成期における微小管の再編成が油体発生
に重要な役割を果たしていることが示唆された。 
(4-3) 初期分泌経路が正常な油体発生に重要である。 
変異体スクリーニングにより油体形態異常を示す変異体も単離している。COPI 被覆複合体の

サブユニットの一つである MpSEC28 が原因遺伝子であった。同様の油体形態異常の表現型は他
の COPI サブユニットのノックダウン変異体で見られることから、COPI を介した初期分泌経路
が油体の正常な発達に重要であることが強く示唆された。また、Mpsec28 変異体は葉状体が脆く
なるという表現型も示しており、COPI 被覆小胞は油体へ機械的強度を付与する物質の輸送に関
与していることが考えられる。 
 
 
<引用文献> 
1) Kanazawa T, Morinaka H, Ebine K, Shimada TL, Ishida S, Minamino N, Yamaguchi K, Shigenobu S, 
Kohchi T, Nakano A, and Ueda T “The liverwort oil body is formed by redirection of the secretory pathway”, 
Nat Commun. 2020, 11: 6152. A selected paper on the editor’s highlights page “Plants and agriculture”. 
2) 金澤建彦，上田貴志. 苔類の「油体」から探る植物のオルガネラ進化 オルガネラ獲得への道
程．化学と生物．2022, 60 (1): 5-7. 
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