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研究成果の概要（和文）：傷害により小胞体から派生するオルガネラ（ER ボディと命名）の分
化誘導とその生理学的意義の解明を行った．ER ボディは，NAI1 転写因子の制御下で小胞体か
ら形成された．ER ボディの形成には，b-glucosidase PYK10 と凝集因子 NAI2 の２つが必要かつ
十分であった．食害や傷害により細胞が破壊された際に，ER ボディ内の PYK10 が JAL1 によ
り活性化され，病害虫に対する忌避物質を生産するという新しい生体防御系の存在が見えてき
た． 
 
研究成果の概要（英文）：We identified a distinct type of ER-derived structure as a new organelle in 
Arabidopsis, which we have designated the ER body. The spindle-shaped, 5–10 µm long ER bodies are 
easily detected in Arabidopsis expressing ER-targeted GFP. ER bodies are uniformly distributed 
throughout the epidermis of cotyledons and hypocotyls in young seedlings. Interestingly, wounding or 
treatment with the wound hormone jasmonate induces the accumulation of ER bodies in adult leaves. 
This suggests that the ER body is involved in pest/pathogen resistance in Arabidopsis. The ER bodies in 
Arabidopsis seedlings accumulate PYK10 protein, which bears the ER retention signal KDEL. The 
Arabidopsis nai1 mutant lacks ER bodies. The NAI1 gene encodes a basic helix-loop-helix-type 
transcription factor. NAI1 regulates the expression of PYK10, JAL22, JAL23, JAL31, JAL33, 
PBP1/JAL30, GLL2 and GLL25. PYK10 forms a large complex with JALs and GLLs in cells that are 
disrupted. JALs and GLLs regulate the size of the PYK10 complex and may regulate its substrate 
specificity. As NAI1 deficiency causes the loss of ER bodies, NAI1 may regulate unknown factors that 
are responsible for the formation of the ER body. 
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１．研究開始当初の背景  

(1) 植物の特徴ともいえる環境適応能力は植

物細胞内のオルガネラの機能分化能力によ

って支えられている．小胞体（endoplasmic 
reticulum）は動植物細胞で最大の表面積を持

ち，タンパク質合成の場として知られている．

私達の研究から，植物細胞は成長の段階や環

境変化に応じて特殊化した機能を持つオル

ガネラを小胞体から形成する能力をもつこ

とが分かった．  

(2) 本研究では，私達が見出した新規オルガ

ネラERボディに注目した．ERボディは周辺

にリボソームが付着した大きなオルガネラ

で，長径は10 mmに達する．ERボディは，ア

ブラナ科を含むフウチョウソウ目にみられ

るオルガネラで，有名な教科書「Essential Cell 
Biology」ではプロプラスチドと紹介されてい

たが，私達の解析からプロプラスチドではな

く小胞体由来のオルガネラであることが判

明した．ERボディのように傷害によって誘

導されるオルガネラはこれまでに知られて

いなかった． 

 

２．研究の目的 

小胞体局在型緑色蛍光タンパク質（GFP）を

発現させたシロイヌナズナでは，強い蛍光を

示すオルガネラとして容易に可視化できる．

小胞体局在型GFP（green fluorescent protein）
をシロイヌナズナで発現させると蛍光顕微

鏡下で容易に観察できる．ERボディはアブ

ラナ科植物の幼植物体（芽生え）全身の表皮

に存在するが，植物体の成熟葉には存在しな

いという特徴を持つ．しかし，成熟葉に虫害

や人為的な傷害を与えるとERボディが誘導

されてくる．環境ストレスに弱い幼植物体は

予めERボディを準備しており，一方，成長

した植物体の場合は，多少の傷害やストレス

は個体の生死に関わらないため，傷害を受け

てから周囲の細胞にERボディを誘導すると

考えられる．ERボディは外敵や環境変化に

対処するために植物体が備えている全く新

しい生体防御機構の一つとみなすことがで

きる．本課題では，小胞体に焦点を当て，ER
ボディの分化誘導機構を分子レベルで明ら

かにし，傷害や環境に応じた植物のオルガネ

ラの誘導機構の解明を目指した． 

 

３．研究の方法 

 (1) ERボディを小胞体型GFPで可視化した

シロイヌナズナ形質転換体（GFP-h）を用い

て，GFP蛍光パターンの変化を指標として，

小胞体やそれを含む細胞内膜系の維持機構

に異常を示す変異体を単離し，原因遺伝子か

ら小胞体の動態を解析する． 

(2) GFP-h を変異原処理した株から ER ボデ

ィの形成・誘導不全の変異体（nai）を選抜

する．得られた変異体のそれぞれについて，

変異の原因遺伝子を同定する． 

(3) ER ボディの構成成分を同定する． 

(4) ER ボディ形成関連遺伝子群の発現プロ

ファイルからこれらと共発現する遺伝子を

選抜し，ER ボディ形成との関連を解析す

る． 

(5) 上記で得られた成果を基にして，植物

の生体防御における ER ボディの働きを解

析する． 

 

４．研究成果  

小胞体をGFPで可視化した形質転換シロイ

ヌナズナを親として，ERボディ形成不全変

異体nai1（Matsushima et al., Plant Cell, 2004）
とnai2（Yamada et al., Plant Cell, 2008; 新聞報

道），ERボディが凝集するkatamari変異体

kam1（Tamura et al., Plant Cell, 2005）とkam2
（Tamura et al., Plant Cell, 2007），小胞体の

形態不全を示すer morphology変異体ermo1と
ermo2（Nakano et al., Plant Cell, 2009）を単離

し，それぞれの原因遺伝子を同定して，ER
ボディの誘導や小胞体の機能解析を行なっ

た． 

 ER ボディは，幼植物体全身の表皮に存在

するが，成熟葉には存在しないという特徴

を持つ．しかし，食害を受けた成熟葉には

ER ボディが誘導される．このことは，ER
ボディが食植昆虫や病原体から身を守るた

めに働くオルガネラであることを示唆して

いる．ER ボディが形成できない nai1 の原因

遺伝子は，basic-helix-loop-helix (bHLH)型の

転写制御因子であった．nai1 変異体と野生

型との比較プロテオーム解析とDNAアレイ

解析の結果，ER ボディの主要構成成分が



β-glucosidase PYK10であることが分かった．

PYK10 は，細胞が傷害を受けて破壊される

と，細胞質ゾルに局在している Jacalin-like 
lectins (JALs と命名)の作用を受けて巨大な

不溶性の複合体を形成し，酵素活性が増大

することが判明した（Nagano et al., Plant Cell 
Physiol., 2005）．  

 活性型 PYK10 複合体を精製・解析した結

果，複合体には PYK10 の外に，そのホモロ

グである（BGLU21 と BGLU22）と JAL ホ

モログ５種類と GDSL-lipase-like protein 
(GLL22)が含まれていた．それぞれの構成成

分の遺伝子破壊株を確立し，活性型 PYK10
複合体の形成過程を解析した結果，JAL ホ

モログが複合体のサイズ制御因子として機

能することが分かった．興味深いことは，

JAL ホモログが拮抗的に働きながら複合体

のサイズを調節していたことである．即ち，

正のサイズ制御因子(JAL23と JAL31)と負の

制御因子(JAL22 と JAL30)が存在していた．

JAL22 と JAL23 同士は類似性が高く，一方

JAL30 と JAL31 同士は類似性が高いという

ことを考慮すると，進化の過程で遺伝子重

複による新しい機能の獲得

（neo-functionalization）が起こった可能性を

示唆している（Nagano et al., Plant Cell 
Physiol., 2008）． 

 生化学的な手法の他に分子遺伝学的方法

からも，ER ボディ形成機構の解明を行なっ

た．ER ボディの形成不全を示す変異体 nai2
を単離の原因遺伝子は At3g15950 であった．

NAI2 は ER ボディに局在し，de novo 合成さ

れた PYK10 を集合させることにより ER ボ

ディを形成するという機構がみえてきた

（Yamada et al., Plant Signal Behav, 2009）．上

記のように蛍光イメージから変異体を取得

する手法は，ER ボディの形成や形態維持機

構に関わる因子の同定に大いに役立ったが，

微妙な形態変化を示す変異体を見逃す危険

性がある．そこで，ER ボディの形状や密度

分布を自動的に定量化にできる解析システ

ムを構築した（Nagano et al., Plant Cell 
Physiol., 2010）．このシステムを利用して，

ER ボディ長径が大きくなる変異体 long er 
body（leb1）の解析を行なった．leb1 変異体

では，ER ボディの主要成分 PYK10 の

cysteine-29 が tyrosine に変異していた．以上

の結果より，NAI1 転写因子の制御下で，小

胞体内で合成される PYK10 とそれを凝集さ

せる NAI2 の働きで，ER ボディが形成され

ることが明らかになってきた．また，病害

虫による食害を受けた組織では，細胞が破

壊されることにより，ER ボディ内に蓄積さ

れていたβ-glucosidase PYK10が JAL1の作用

により活性化し，配糖体を基質として，病

害虫に対する忌避物質を生産するという新

しい生体防御系の存在が見えてきた． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図１．ER ボディは，小胞体由来の大型のオルガ

ネラで，幼植物体全身の表皮に存在し，内部に

PYK10 (β-glucosidase)を集積している．健全な成

熟葉には ER ボディは存在しないが，食害を受け

ると ER ボディが誘導される．ER ボディシステ

ムは，傷害により活性化された PYK10 が病害虫

に対する忌避物質を生産するという新しい生体

防御系と考えられる 
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