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研究成果の概要（和文）：本研究では植物の道管をモデルとして植物細胞が機能的な細胞壁を作り出す分子的・
論理的な仕組みを研究しました。その結果、低分子量Gタンパク質ROPが拡散と反応の繰り返しから自己組織的に
細胞壁のパターンを作り出すこと、さらにその下流で細胞壁の沈着を局所的に促進する新規のシグナル経路がは
たらいていることを明らかにしました。

研究成果の概要（英文）：In this project, I investigated the molecular and logical mechanism of 
microtubule and cell wall patterning in xylem vessels, in which cell walls are deposited in highly 
ordered patterns. I revealed that ROP G proteins self-organize the domain patterns of active ROPs. I
 also found that the novel signaling pathway that promotes local deposition of cell walls at the 
edge of pits where ROPs are activated. 

研究分野：植物科学

キーワード： 細胞骨格　細胞壁

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
細胞壁の沈着パターンの制御は道管に限らず、さまざまな植物細胞の機能に欠かせない現象です。本研究の知見
は植物細胞が組織特異的な細胞壁パターンを構築して個体発生を実行する仕組みの理解に繋がります。さらに、
この知見を応用することで、有用植物の生育の改善や木質バイオマスの増産、有効利用につながる可能性があり
ます。

※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 
生物の発生は細胞が分裂し 、形を変え、 機能を獲得してゆくことにより成立します。植物
において細胞の形態と機能は細胞壁、特にその主成分であるセルロース微繊維の沈着パター
ンが大きく影響します。セルロース微繊維は細胞膜上のセルロース合成酵素複合体によって
合成され、セルロース合成酵素複合体の軌道は細胞膜直下に並ぶ表層微小管により制御され
ています。セルロース合成酵素と表層微小管をつなぐ因子も発見され、表層微小管の重要性
は一層確かなものとなりました。一方、表層微小管の配向に関しては表層微小管同士の相互
作用による自己組織化が重要であると考えられていますが、組織特異的に起こる多様な表層
微小管の配向を制御する仕組みはそれだけでは不十分な状況でした。 
表層微小管の配向を制御する因子として様々な微小管結合タンパク質や低分子量 Gタンパ
ク質等の因子が同定されています。しかしこれでも多様な表層微小管の配向を説明すること
は困難です。ここでは、表層微小管の状態を決定する空間的な情報がいかにして作り出され、
どのようにして微小管の挙動が制御されるのかという一連の知見が必要です。 
反応拡散モデルは空間的に均一な状態から自発的にパターンを作り出す理論の一つです。 
動植物の組織や器官の形態形成においては反応拡散モデルに類似した振舞いが観察され、そ
の背景にある分子的な仕組みの一端が明らかにされた例も報告されています。 一方で細胞壁
や表層微小管と言った細胞レベルでのパターン形成において反応拡散モデルのような理論的
な枠組みを取り入れた分子的な研究はほとんどなされていませんでした。 
 
２．研究の目的 
木部道管の細胞は環状、螺旋状、網目状、孔紋状といった様々な規則的なパターンに二次細
胞壁を沈着します。これらの細胞壁パターンは道管が水を効率よく植物体に隅々まで輸送す
る上で重要な構造です。これらの細胞壁パターンは表層微小管が対応するパターンに編成さ
れることにより導かれます。本研究ではこの木部道管分化における細胞壁パターンの構築を
モデルとして、表層微小管の制御を介して細胞壁パターンを決定する仕組みを解明すること
を目的としました。後生木部道管では、壁孔と呼ばれる数ミクロンの大きさの、二次細胞壁
が沈着されない領域が秩序立ったパターンで形成されます。この壁孔は低分子量 Gタンパク
質 ROPが局所的に活性化し微小管を脱重合することで形成されます。そこでまず壁孔の密度
や大きさ、形状を制御する ROP関連因子の同定とその動作の論理的な枠組みを明らかにする
こと目指しました。次に ROPの下流で壁孔の立体的な構造を作り出す分子の同定とその機能
解析を試みました。 
 
３．研究の方法 
 
（1） 変異体解析および構成的実験、数理解析を組み合わせ細胞壁パターン形成の理論的
な枠組みの理解を目指しました。ROP 制御因子の変異体の道管の二次細胞壁パターンを
解析したほか、タバコの葉の表皮を用いて局所的に ROP を活性化させる構成生物学的な
実験系を用いて、パターンと各制御因子の発現量との関連を調べました。さらに ROP の
反応系の数理モデルを構築し、パターン形成に必要なネットワークの構造を推定しました。
このネットワーク構造を実験的に検証することを試みました。 

 
（2） 後生木部道管の遺伝子発現情報を用いて、逆遺伝学的に細胞壁の沈着パターンに関
わる制御因子を同定することを検討しました。遺伝子発現情報にはシロイヌナズナ培養細
胞を用いて後生木部道管の分化を誘導して取得した RNAseqデータ、および公開されてい
る発現データを用いました。候補遺伝子のスクリーニングにはシロイヌナズナ培養細胞を
用いた後生木部道管の分化誘導法を用い、GFPを融合した候補遺伝子を発現させ、細胞壁
のパターンと関連のある細胞内局在を示すものを探索しました。 
 

 



４．研究成果 
（1）ROPの働きは活性化因子 GEFおよび不活性化因子 GAPにより調節されます。各遺伝子
ファミリーの変異体解析から、道管の ROPの働きを調節する制御因子として ROPGEF4およ
び ROPGEF7、ROPGAP3 および ROPGAP4 を同定しました。これらの ROPGEF の変異体で
は壁孔の数が減少し、壁孔のサイズも小さくなりました。一方 GAPの変異体では壁孔の数が
減少し、壁孔のサイズは大きくなりました。
ROPGAPの過剰発現体では壁孔の数が増加し、サイ
ズは小さくなりました。これらの道管では細胞内の
ROPGEF タンパク質および ROPGAP タンパク質の
量に連動して 細胞膜上でROPが活性化するスポッ
トの数が変わっていました。タバコの葉において
ROP と共にこれらの GEF, GAP を発現させたとこ
ろ、局所的に ROP が活性化したドメインの数がそ
れらの発現量に相関していました。 
反応拡散モデルを用いてこれらの制御因子によ
る ROP の活性化、および不活性化をモデル化し、
活性型 ROP のドメインの形成の可能性を検証しま
した。その結果、ROPの活性化と不活性化のみでは
ROP を活性化することができず、活性化した ROP
がさらなる ROP の活性化を促進するポジティブフ
ィードバックと、ROPGEF が ROP の拡散を抑制す
る条件が必要であることが予測されました。これらの条件を実験的に検証したところ、
ROPGEF存在下で活性型 ROPの拡散速度が低下すること、活性化型 ROPが ROPGEFに相互
作用しさらなる ROPの活性化を誘導する可能性が示唆されました (図 1, Nagashima et al. 2018 
Sci Rep)。 

 
(2) スクリーニングにより壁孔辺縁に顕著に局在する 2 つのタンパク質を発見し WAL と 
BDR1 と名付けました。WAL タンパク質は予想外に微小管ではなくアクチン繊維に結合し、
壁孔の縁に沿ったリング状のアクチン構造をつくりだしていることが分かりました。アクチ
ン繊維を破壊した植物や wal 変異体では壁孔辺縁での細胞壁の形成が抑制され、壁孔に形成
されるアーチ形の細胞壁が不完全になりました。一方、BDR1 は WAL に相互作用し、WAL
を壁孔にリクルートすることが分
かりました。BDR1および BDR1と
相同性の高いBDR2およびBDR3の
3重変異体を作出したところ、WAL
の量が減少し、wal変異体と同様に
壁孔のアーチ状細胞壁の形成が不
完全になりました。タバコの葉の表
皮細胞に人為的に局所的に ROP を
活性化させ、BDRとWALを発現さ
せたところ、活性化 ROP のドメイ
ンに BDR、さらにはWALが局在し
ました。これらの結果から、ROPが
BDRとWAL、アクチン繊維を介し
て、おそらく微小管を安定化するこ
とにより壁孔のアーチ状細胞壁の
形成を促進していると考えられま
す (図 2, Sugiyama et al. 2019 Nat 
Commun)。 
 

図 2. 壁孔縁の細胞壁形成の促進機構 

図 1. ROPによる壁孔パターンの制御 
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