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研究成果の概要（和文）：本研究では、細胞膜における主要な脂質シグナル分子であるPI(4,5)P2の役割に焦点
を当て、シロイヌナズナの花粉、根毛細胞などの植物細胞を対象に細胞形態形成における制御機構の解明を目指
した。シロイヌナズナの9つのPI(4,5)P2生成酵素遺伝子に対して変異体および形質転換体を用いた解析を行った
結果、PIP5K1および2はオーキシンの極性輸送に関わる細胞極性の形成に、PIP5K2および3は根毛形態形成に、
PIP5K4, 5, および6は花粉の発芽および花粉管伸長に、PIP5K7, 8, および9は根の高浸透圧ストレス応答に、そ
れぞれ重複的に関与することが示された。

研究成果の概要（英文）：In this study, we focused on PtdIns(4,5)P2), one of the major lipid 
signaling molecules on the eukaryotic plasma membrane, and tried to elucidate the regulatory 
mechanisms for morphogenesis of plant cells including pollen and root hair cells of Arabidopsis 
thaliana. Genetic and reverse genetic analyses of 9 phosphatidylinositol 4-phosphate 5-kinase 
(PIP5K) genes revealed that PIP5K1 and 2, PIP5K2 and 3, PIP5K4-6, and PIP5K7-9 function redundantly 
in the cell polarity for polar auxin transport, root hair morphogenesis, pollen germination and 
pollen tube elongation, and the root response to high osmolality stress.

研究分野： 植物分子生物学

キーワード： 脂質シグナル　細胞形態形成　細胞極性　PI(4,5)P2　PIP5K
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研究成果の学術的意義や社会的意義
PI(4,5)P2シグナルは、細胞骨格形成や膜交通など真核細胞内で部位特異的に起こる現象において重要な役割を
果たす。本研究の結果、シロイヌナズナのPIP5K1-6はオーキシン極性輸送に関わる細胞極性、根毛伸長極性、花
粉発芽および花粉管伸長における極性など、様々な細胞極性の確立に関わることが示された。一方、PIP5K7-9は
高浸透圧などの環境ストレスに対する細胞内シグナル伝達に関わることが示された。これらの知見は植物におけ
る脂質シグナルの多様な機能を明らかにするとともに、根毛や花粉における脂質シグナルの改変を利用した新た
な有用作物品種の開発につながる。

※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 
 ホスホイノシチドなどのリン脂質は、真核細胞において生体膜を構成するだけでなく、特定

の膜領域に局在することにより細胞内位置情報をもつシグナルとして働き、細胞骨格形成や膜

交通など細胞内で部位特異的に起こる現象において重要な役割を果たすことが知られている。

例えば、アクチン細胞骨格形成の制御タンパク質の大部分はホスファチジルイノシトール 4,5-

二リン酸［PI(4,5)P2］に結合し何らかの調節を受けるし、膜交通に関わる制御タンパク質の多

くも PI(4,5)P2 を含むホスホイノシチドとの結合活性

をもつ。また、動物上皮細胞では PI(4,5)P2 が頂端細

胞膜に、PI(3,4,5)P3が側底細胞膜に局在することによ

って組織形成のための細胞極性の確立・維持に関与す

ることが知られている。 

 近年植物分野においても、細胞内位置情報をもつシ

グナル分子としてのホスホイノシチドの役割が明らか

になりつつある。その中で PI(4,5)P2は、種々の細胞

の細胞膜上に極性をもって分布し（図１）、細胞極性の

確立や膜サブドメインの形成などに関わることが明ら

かになりつつある。伸長中の根毛や花粉管では、その

先端の細胞膜に PI(4,5)P2が局在することにより先端

成長極性の制御が行われると考えられている。気孔孔

辺細胞では、その対向面の細胞接合部の細胞膜に

PI(4,5)P2が強く局在する。根端増殖細胞では、

PI(4,5)P2 が上端および下端面の細胞膜に局在し、クラスリン依存性のエンドサイトーシスを

介してオーキシンの極性輸送に関わることが報告されている。これらのことから、PI(4,5)P2

を中心とするホスホイノシチドシグナルは植物においても様々な細胞極性の確立や膜サブドメ

インの形成において重要な役割を果たすことが考えられる。 

 一方、高等植物では、脂質代謝経路が複雑であることに加え、代謝酵素遺伝子の重複性が高い

ことから、ホスホイノシチドシグナル関連遺伝子の遺伝学的解析、およびそれらがコードするタ

ンパク質の生物学的機能解析は進んでいない。また、植物ではPI(4,5)P2などホスホイノシチド

の存在量が動物に比べて一桁少なく、細胞自体の自家蛍光が強い。そのため、植物細胞内で有効

に働く蛍光分子マーカーの開発が遅かったこともあり、ホスホイノシチドシグナルの植物細胞内

の動態に関しても不明な点が多い。 

２．研究の目的 

 細胞壁で囲まれた植物細胞の形態形成過程は不可逆的に進行することから、常に厳密な制御

が必要とされる。中でも細胞膜上での極性の確立やサブドメインの形成は植物細胞の多様な形

態を生み出すために欠かせない過程である。そのような植物細胞内位置情報に関するシグナル

の伝達制御はどのようになされているのであろうか。特に、細胞膜上の位置決定のために、ど

のようなシグナル因子による相互作用が行われているのであろうか。本研究ではこれら問題点

の解明を目指し、細胞膜上の主要なシグナル分子である PI(4,5)P2 およびその生成酵素ホスフ

ァチジルイノシトール 4-リン酸 5-キナーゼ(PIP5K)の役割を中心として研究を進めた。 
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３．研究の方法 
 PI(4,5)P2の時空間的な局在は主にその生

成酵素であるPIP5Kを中心とする代謝系によ

って制御されるが、高等植物では、Type B と

呼ばれる植物特異的なPIP5Kが多数の遺伝子

によってコードされており（図２）、それら

の重複性のためにPIP5K機能の遺伝学的解析

は容易ではない。しかし、PIP5K のように細

胞の生存に不可欠な機能を含む多様な機能

を有するものの場合、多重変異の組合せ次第

では致命的な影響を及ぼさず特定の機能に

関する表現型を抽出できる可能性がある。そこで、モデル植物シロイヌナズナの遺伝学上の利

点を活用し、Type B PIP5K 遺伝子群 PIP5K1-9 に対して多重変異体を用いた遺伝学的解析を行

うこととした。図２に示す Type B PIP5K の PIP5K1-3、PIP5K4-6、および PIP5K7-9 の 3 つのク

レードは高等植物で保存されており、それらのクレードごとに分化した機能を持つと考えられ

るので、それぞれの三重変異体を用いた解析を中心に行った。 

 

４．研究成果 

(1) PIP5K1-3 遺伝子に関する解析（Watari et al. 2022, Plant Cell Physiol.） 

 PIP5K1-3 遺伝子それぞれのプロモーターに

対して GUS レポーター遺伝子を用いた組織化学

的解析を行った結果、PIP5K1 のプロモーターは

植物体全体の維管束および増殖組織で、および

PIP5K3 のプロモーターは根毛細胞で、PIP5K2

のプロモーターはその両方で活性が見られた。

また、PIP5K1 と PIP5K3 との間にはプロモータ

ー活性がある組織に共通性は見られなかった。

次に、これら遺伝子の機能欠損変異体、pip5k1、

pip5k2、および pip5k3 の表現型解析を行った。その結果、PIP5K1 と PIP5K2 が重複的に植物体

全体の成長に関与し、PIP5K2とPIP5K3が重複的に根毛伸長に関与することが示された。 また、

pip5k1pip5k2pip5k3 三重変異体は pip5k1pip5k2 二重変異体の矮性の表現型を強めることはな

かった。さらに、PIP5K3 プロモーターを用いて異所的に発現した PIP5K1 は pip5k3 の短い根毛

の表現型を完全に回復させたのに対し、PIP5K1 プロモーターを用いて異所的に発現させた

PIP5K3 は pip5k1pip5k2 二重変異体の矮性の表現型を部分的にしか回復できなかった。 被子植

物の Type B PIP5K の分子系統樹解析およびアミノ酸配列のアライメント解析を行った結果、

PIP5K3 オルソログはいくつかの植物種で失われていること、PIP5K3 オルソログの配列は

PIP5K1/2 オルソログのものと比較して保存性が低いことが示された。以上の知見により、

PIP5K1-3 遺伝子の機能はプロモーターに依存する発現パターンにおいて分化するとともに、そ

れらがコードするタンパク質の機能においても分化していることが明らかにされた。また、

PIP5K3 が根毛伸長に機能を特化した結果、PIP5K1/2 に保存されているタンパク質分子機能の一

部を失ったことが示唆された。 
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(2) PIP5K4-6 遺伝子に関する解析（Kato et al. 2024, Plant J.） 

 PIP5K4-6 遺伝子のそれぞれについて、こ

れまで報告されている機能欠損変異体

pip5k4 および pip5k5 の花粉発芽率および

花粉管伸長の低下について確認するとと

もに、新たに得られた機能欠損変異体

pip5k6 についても同様の表現型を見出し

た。また、それらの表現型は pip5k4pip5k、

pip5k5pip5k6、および pip5k5pip5k6 二重

変異体において強められること、および

pip5k4pip5k5pip5k6 三重変異体の花粉は

不稔であることが示された。さらに、三重変異体の花粉では花粉全体が膨潤し発芽における細

胞極性が喪失していることが分かった。三重変異体の花粉については、PIP5K4-YFP、PIP5K5-YFP、

または PIP5K6-YFP を発現させることによって稔性を回復することができた。それら YFP 融合タ

ンパク質および PI(4,5)P2蛍光分子マーカーを観察した結果、それらはいずれも花粉の発芽以

前に発芽予定位置の細胞膜上に存在することが示された。以上の知見より、花粉発芽における

細胞極性の確立には PIP5K4、PIP5K5、PIP5K6 によって重複的に細胞内局所的に産生される

PI(4,5)P2のシグナル機能が必要であることが明らかとなった。 

 

(3) PIP5K7-9 遺伝子に関する解析（Kuroda et al. 2021, Plant J.） 

 PIP5K7-9遺伝子それぞれのプロモーターに

対してGUSレポーター遺伝子を用いた組織化

学的解析を行った結果、それらすべては主に

維管束を含む分裂組織で活性を持つことが示

された。さらに、 PIP5K7、PIP5K8およびPIP5K9

の細胞内局在性をYFPとの融合タンパク質を

用いて解析した結果、それらは根端分裂組織

の表皮細胞において細胞膜に均 一に局在す

ることが示された。これら遺伝子の機能欠損

変異体、pip5k7、pip5k8、およびpip5k9が単

離され、それらの多重変異体が作製された。

それらを通常生育条件下で観察したところ、各単一変異体のみならず多重変異体においても明確

な表現型を見出すことが出来なかった。一方、高浸透圧ストレス条件下では、 

pip5k7pip5k8pip5k9三重変異体の主根の伸長が野生型と比較してより抑制されており、根端分裂

組織も縮小していた。さらに、三重変異体では根端分裂組織表皮細胞での高浸透圧ストレスに応

答するエンドサイトーシスが遅延していた。細胞内局在性の解析においては、PIP5K7-YFP、

PIP5K8-YFPおよびPIP5K9-YFPが高浸透圧ストレ スに応答して細胞膜付近で粒状に局在すること

が示された。PI(4,5)P2蛍光分子マーカーを用いた解析においては、細胞膜上のPI(4,5)P2の量が

三重変異体では野生型に比べ て有意に少ないことが示された。 以上の知見から、PIP5K7、PIP5K8、

およびPIP5K9は重複して根端分裂組織表皮細胞の細胞膜上でPI(4,5)P2を産生し、高浸透圧スト

レス下においてエンドサイトーシスを促進させることで主根の伸長に寄与することが明らかと
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なった。このことにより、陸上植物において保存性の高いPIP5K7-9オルソログ遺伝子群の機能が、

細胞分化や細胞形態形成に関わるものではなく、むしろ環境応答に関わるものである可能性が示

された。  
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