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研究成果の概要（和文）：植物の細胞内では原形質流動と呼ばれる活発な細胞内輸送がみられる。原形質流動は細胞内
をミオシンXIが動くことによる流体力学的効果によって生じ，細胞内における栄養物，代謝物の拡散促進を担っている
と考えられている。本研究は，細胞内のミオシン速度を変えることによって原形質流動速度を変える試みを行った。世
界最速ミオシンである車軸藻ミオシンをシロイヌナズナに機能できる形で遺伝子導入したところ，原形質流動速度は増
加し，植物体の大型化がみられた。原形質流動はすべての植物に共通な機構なので世界最速ミオシンにより原形質流動
促進する本システムは普遍的な植物成長システムとなりうる。

研究成果の概要（英文）：Cytoplasmic streaming is active transport widely occurred in plant cells. Although
 it has been revealed that cytoplasmic streaming is generated by organelle-associated myosin-XI sliding al
ong actin cables, the fundamental function in plants remains unknown. We generated high-speed chimeric myo
sin XI by replacing the motor domain of Arabidopsis thaliana myosin XI-2 with that of Chara corallina myos
in. Surprisingly, the plant size of the transgenic Arabidopsis high speed chimeric myosin XI-2 was higher 
than that that of the wild-type plant. This size change correlated with acceleration of cytoplasmic stream
ing. These results strongly suggest that cytoplasmic streaming is a key determinant of plant size. Further
more, because cytoplasmic streaming is a common system for intracellular transport in plants, our system c
ould have applications in artificial size control in plants.
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１．研究開始当初の背景 
物質の移動が単純拡散のみによるとす

ると，移動に要する時間は距離の２乗に比例

する。標準的な溶質の水溶液中の拡散係数 5 
x10-10 m2 s-1を用いると動物細胞をはじめとす

る径が 10 µmぐらいの小さい細胞内において
溶質が細胞の端まで移動する時間は 0.2 秒ぐ
らいである。一方，植物では細胞の大きさが

大きく，根や胚軸の細胞は大きさが 1mm に
達する細胞があり，これらの細胞においては

単純拡散だけでは溶質の交換には 10 分以上
かかる。そこで，植物細胞においては原形質

流動とよばれる能動的な細胞内運動によっ

て栄養物や代謝物，無機物の拡散を促進させ

ている。原形質流動はモータータンパク質で

あるミオシン XI がオルガネラに結合した状
態でアクチン骨格上を運動することによる

流体力学的効果によって引き起こされてい

ると考えられている。高等植物ではミオシン

XIが十数種類存在する（シロイヌナズナでは
13種類，イネでは 12種類）。このうち少な
くとも数種類は原形質流動に関与している

と考えられているが，最近，原形質流動に関

与すると考えられている 3 種類のミオシン
XI を多重遺伝子破壊すると原形質流動速度
の減少とともに，細胞の大きさの減少や開花

時期の遅れとともに植物の成長が阻害され

ることが示された (Peremyslov et al., 2010, 
Plant Cell)。この結果は原形質流動速度は植物
の細胞成長，植物の成長を制御する重要な因

子であることを示唆している。 
 
２．研究の目的 

植物の細胞は動物の細胞に比べて大き

いので，栄養物や無機物を単純拡散のみで細

胞内にいきわたらせるは時間がかる。そこで

植物細胞では，モータータンパク質のミオシ

ン XI が小胞体を主とするオルガネラに結合
した状態でアクチン骨格上を運動すること

による流体力学的効果によって細胞質の中

で原形質流動というより大きな流れが起き

ている。原形質流動はミオシン XI の運動に
よって引き起こされている。高等植物には十

数種のミオシン XI 遺伝子が存在するが，こ
のうちの3種類以上を多重遺伝子破壊すると
原形質流動速度の減少とともに植物の成長

が阻害されるということが知られている。こ

のことはでは原形質流動が植物の成長にと

って重要な因子であり，さらにまた，原形質

流動の速度が成長制御に関わっていること

を示唆している。そこで，植物細胞内にある

ミオシンよりも速度が速いミオシン XI を植
物細胞内で機能できる形で入れたら原形質

流動速度が増加して，植物成長が促進される

のではないか？！と予想される。本研究では，

この予想仮説のもとに世界最速のミオシン

である淡水産の藻類である車軸藻のミオシ

ン XI を速い運動速度をたもったまま，高等
植物の細胞内で機能できる形に分子生物学

的手法により改変する。ついで，これを，植

物体に遺伝子導入し，植物体の原形質流動速

度，植物成長の速度がどのように変化するか

検証する。遺伝子導入する植物として最初に	 

モデル植物であるシロイヌナズナでおこな

い，次にイネでおこなう。 
 
３．研究の方法 

ミオシン XIの構造は N末からモーター
領域，軽鎖結合領域，コイルドコイル領域，

球状尾部領域となっている(図 1)。 

 
モーター領域でミオシンはアクチン繊維と

結合し，ATPの加水分解エネルギーを運動エ
ネルギーに変換してアクチン繊維上を動く。

軽鎖結合領域にはカルモジュリンを主体と

する 6個の軽鎖が結合する。コイルドコイル
領域によりミオシン XIは二量体を形成する。
尾部結合領域では細胞内の種々のオルガネ

ラと結合する。車軸藻ミオシン XI を高等植
物において発現させても機能させることは

できない。なぜなら，ミオシン XI の尾部は
種特異的に細胞内のオルガネラと結合する

ので，車軸藻ミオシン XI の尾部は高等植物
細胞内でオルガネラと結合することができ

ないからである。また，ミオシン XI は軽鎖
結合領域(IQモチーフ)を 6個持っており，細
胞内で 6個の軽鎖と結合するが，この軽鎖の
結合はミオシン XI が機能するために重要で
ある。車軸藻ミオシン XI をそのまま高等植
物細胞に入れても，車軸藻ミオシン XI の軽
鎖結合領域が高等植物細胞内で高等植物の

軽鎖と結合できる可能性は低い。一方，ミオ

シン XI の運動速度は主にモーター領域で決
まることがわかっている。そこで，車軸藻ミ

オシンを高等植物内で機能できるように，モ

ーター領域が車軸藻ミオシンで，軽鎖結合領

域および，尾部結合領域が高等植物ミオシン

XI である車軸藻ミオシンキメラ XI を遺伝子
工学的に作製することにした(図 2)。車軸藻
ミオシンキメラ XI において，車軸藻ミオシ
ンとキメラを形成する高等植物のミオシン

として，最初にモデル植物シロイヌナズナの



XI-2を選んだ。シロイヌナズナには 13種類
のミオシン XI 遺伝子が存在するが，このな
かで XI-2 を選んだ理由は,このミオシンはシ
ロイヌナズナにおいて原形質流動を引き起

こしている主要なミオシンの１つだからで

ある。キメラミオシンをつくるときはつなぎ

目が問題となるが，モーター領域と軽鎖結合

領域との境界ははっきりしていない。 

 
そこで，モーター活性を損なわないように，

シロイヌナズナミオシン XI-2 の軽鎖のカル
モジュリンが結合できる位置として試行錯

誤した結果，車軸藻ミオシンは N末の 1-742
番目とし，そこからシロイヌナズナミオシン

XI-2の N末から 735-1505番目のアミノ酸
までとした。 

野生型シロイヌナズナミオシン XI-2 お
よび車軸藻ミオシンキメラ XI-2 を分子生物
学的手法によって作製し，昆虫細胞で発現精

製した。ミオシン XI-2 の N 末には Flag 
epitopeをつけ，Flag抗体アフィニティーカ
ラムによって精製した。精製純度は 95%以上
であった。次に，in vitro運動アッセイ系 に
よりミオシン XI-2 の運堂速度を測定した。
ミオシン XI-2のC末には c-myc epitopeを
つけ，c-myc 抗体を介してミオシン XI-2 を
ガラス基板上に固定した。そこにローダミン

ファロイジンを結合させたトリ骨格筋アク

チン繊維を流し込んだ。軽鎖として，シロイ

ヌナズナのカルモジュリンを使用した。ATP
は生理的濃度とほぼ等しい 3	 mM を使用し
た。また，KClを 150 mMとし，生理的イオ
ン強度に近くした。さらに，生理的な遊離カ

ルシウムイオン濃度はほぼ 0なのでカルシウ
ムイオンをキレートするために 1 mM EGTA
を加えた。pHは生理的条件を同じ pH 7.4と
した。温度は生理的条件と同 25℃とした。以
上，反応条件は 25 mM Hepes-KOH pH7.4, 150 
mM KCl, 4 mM MgCl2, 1mM EGTA, 3 mM 
ATP, 10 mM DTT at 25℃である。 

車軸藻ミオシンキメラ XI-2 をシロイヌ
ナズナの植物体にアグロバクテリウム法に

よって遺伝子導入した。野生型のシロイヌナ

ズナに遺伝子導入したときには天然のシロ

イヌナズナミオシン XI-2が働いているので，
導入した車軸藻ミオシンキメラ XI-2 が天然
のシロイヌナズナミオシン XI-2 と働きが拮
抗する可能性が大きい。そこで，シロイヌナ

ズナミオシン XI-2 遺伝子が欠失したシロイ
ヌナズナ xi-2 株に遺伝子導入することにし
た。また，細胞内で正常に機能するためには，

発現量や発現時期も重要である。そこで，車

軸藻ミオシンキメラ XI-2 を天然のシロイヌ
ナズナミオシン XI-2 遺伝子プロモーター下
流につけて，天然のシロイヌナズナミオシン

XI-2 遺伝子のプロモーター制御下で発現さ
せた。コントロールとして，シロイヌナズナ 
xi-2 株に天然のシロイヌナズナミオシン
XI-2 遺伝子プロモーター下流に野生型シロ
イヌナズナミオシン XI-2遺伝子をつけ，天
然のプロモーター制限下で野生型シロイヌ

ナズナミオシン XI-2を発現させた。 
	 
４．研究成果	 
	 車軸藻ミオシンキメラ XI-2 および野生
型シロイヌナズナミオシン XI-2 によるロー
ダミンファロイジンアクチンの運動速度を
in vitro 運動アッセイ系によって測定した。
野生型シロイヌナズナミオシン XI-2 の軽鎖
結合領域に結合する軽鎖はカルモジュリン
であることがわかっているのでシロイヌナ
ズナカルモジュリン(AtCaM3)を in vitro運動
アッセイにおいて加えた。25℃の条件下にお
いて，野生型シロイヌナズナミオシン XI-2
はローダミンファロイジンアクチンを7.2	 ±	 
0.5	 µm/s の運動速度で動かした。車軸藻ミオ
シンキメラ XI-2 も円滑にローダミンファロ
イジンアクチンを動かした。このとこは車軸
藻ミオシンキメラ XI-2 の軽鎖結合領域にシ
ロイヌナズナカルモジュリンが正常に結合
していることを意味している。車軸藻ミオシ
ンキメラ XI-2 の運動速度は 16.0	 ±	 0.9	 µm/s
であった。つまり，車軸藻ミオシンキメラ
XI-2 は軽鎖としてシロイヌナズナカルモジ
ュリンを結合してモーターが正常に機能し，
さらに野生型シロイヌナズナミオシン XI-2
の約 2 倍の速度をもつことがわかった。	 

次に，これらのミオシンを蛍光タンパク

質 GFP と融合したものをシロイヌナズナ培
養細胞に一過性に発現させた。車軸藻ミオシ

ンキメラ XI-2 は野生型シロイヌナズナミオ
シン XI-2 と同様の膜状オルガネラに局在し
ていたが，その速度は高速化していた。この

結果は，車軸藻ミオシンキメラ XI-2 の尾部
はシロイヌナズナ細胞内でシロイヌナズナ

ミオシン XI-2 が結合するものと同じオルガ
ネラに結合し，高速で運動することを示して

いる。 
シロイヌナズナミオシン XI-2 遺伝子が



欠失したシロイヌナズナ xi-2株にGFP-車軸
藻ミオシンキメラ XI-2 を野生型プロモータ
ー存在下で発現させ，原形質流動速度が野生

型シロイヌナズナと比べてどのように変化

したか調べた。コンロロールとしてシロイヌ

ナズナ xi-2 株に GFP-シロイヌナズナ XI-2
遺伝子導入した株を用いた。シロイヌナズナ

第1本葉の葉柄表皮細胞の原形質流動速度を
測定した結果，野生型シロイヌナズナミオシ

ン XI-2をシロイヌナズナ xi-2株に導入した
ものは野生型シロイヌナズナの原形質流動

速度と同じであったが，車軸藻ミオシンキメ

ラ XI-2をシロイヌナズナ xi-2株に導入した
ものの原形質流動速度は野生型シロイヌナ

ズナと比べて約 1.7倍上昇していた。このこ
とは車軸藻ミオシンキメラ XI-2 の発現によ
って原形質流動速度が上昇したことを示し

ている。この速度の上昇は，in vitro 運動ア
ッセイ系おける野生型シロイヌナズナ XI-2
に対して車軸藻ミオシンキメラ XI-2 の運動
速度が約2倍になった結果とよく一致してい
る。すなわち，ミオシン XI-2 の運動速度の
上昇がそのまま原形質流動速度の上昇につ

ながったことを示している。 
次に，車軸藻ミオシンキメラ XI-2 発

現による植物体の大きさの変化を調べた。

コントロールとしてシロイヌナズナ xi-2株
に野生型シロイヌナズナ XI-2 を遺伝子導入
したものは野生型とほぼ同じ大きさであっ

た。一方，シロイヌナズナ xi-2 株に車軸藻
ミオシンキメラ XI-2 を遺伝子導入したもの
は顕著な植物体の大型化がみられた（図 3）。 

 
大きさの変化を数値価するために 30日

目の第 1本葉を葉を比べた結果，葉の面積は
約 40%増加していた。また，葉柄の長さは約
20%増加していた。一方，シロイヌナズナ 
xi-2 株に野生型ミオシン XI-2 を発現させた

ものは野生型シロイヌナズナと同じだった。

また，35 日目の地上部での乾燥重量は紺と
ロールとして用いた野生型シロイヌナズナ

および，シロイヌナズナ xi-2 株に野生型ミ
オシン XI-2を発現させたものと比べて 44%
増加していた。また，成長速度も速く，花茎

がた抽苔の時期は 2~3 日速くなっていた。
しかし，抽苔直後の本葉の数はコントロール

の野生型シロイヌナズナおよび，シロイヌナ

ズナ xi-2株に野生型ミオシン XI-2を発現さ
せたものと同じであった。このことは車軸藻

ミオシンキメラ XI-2 によって開花時間の促
進がおきているわけではなく，成長の促進が

起きていることを示している。他方，根の長

さは野生型シロイヌナズナおよび，シロイヌ

ナズナ xi-2株に野生型ミオシン XI-2を発現
させたものと変わらなかった。このことは根

における原形質流動においては他のミオシ

ン XIの寄与が大きいことを示している。 
車軸藻ミオシンキメラ XI-2 発現によっ

て植物体（地上部）が大型化していたが，そ

れは，器官の細胞の数が増えた可能性と，細

胞の大きさが大きくなった可能性の2つが考
えられる。それを明らかにするために，第 1
本葉の葉肉細胞および葉柄表皮細胞におけ

る細胞面積と細胞の数を調べた。車軸藻ミオ

シンキメラ XI-2 発現株の葉肉細胞の表面積
は 47%増加していたが，葉あたりの細胞の数
は変わらなかった。また，葉柄表皮細胞の長

さは 24%長くなっていた。これらの結果は，
車軸藻ミオシンキメラ XI-2 発現による植物
体の大型化は，細胞の数が増えたことによる

のではなく，細胞の大きさが大きくなったこ

とによることを示している。 
 次にイネに車軸藻ミオシンキメラを

入れたら大型化するかどうかおこなった。

イネにおいては 12種類のミオシンXI遺伝
子が存在するが，個々の役割はほとんどわ

かっていない。しかし，配列の相同関係か

イネのXI-BはシロイヌナズナXI-2に近い。
そこで，イネ XI-Bとキメラ供与体として選
び，車軸藻ミオシンキメラ XI-Bを作製した。
それをアクチンプロモーター発現するイネ

発現ベクターpActonos/Hmz に遺伝子導入

し，これを日本晴れに遺伝子導入した。第

５葉、第６葉では Tail のものが長くなる傾

向が出るのですが、成長段階が進むにつれ

て差が無くなり,最終的な収量などには差

が見えなかった。イネにおいてはシロイヌ

ナズナのように，天然のミオシン XI-B を破

壊しておらず，また，プロモーターも天然

のものとは違った。イネにおいてもシロイ

ヌナズナと同様にシステムそのものを置き

換えることが必要と考えられる。イネはシ



ロイヌナズナと比べてライフサイクルが長

く一連のシステム実験をやるのに時間がか

かるので以上の方式を選んだが，次はシロ

イヌナズナでの成功例にならってシステム

全体を変換する方式をとろうと計画してい

る。	 

	 車軸藻類はすべての陸上植物の祖先

と考えられている。車軸藻は重力の影響の

小さい水中で大きく成長するためにミオシ

ン XI の運動速度を速くして，原形質流動速

度を速くして，栄養物や代謝物の拡散速度

を速くしたと考えられる。他方，陸上に植

物した車軸藻の子孫は重力に影響を大きく

受けて，また風や雨の影響も受けた。その

ため細胞を大きくする戦術では強度を保つ

ことができず，細胞壁で囲まれた硬い小さ

い細胞を層状に積み重ねる戦術をとったと

考えられる。このためミオシン XIの速度も
遅くなったと考えられる。本研究のアプロ

ーチ，すなわち人為的に高等植物のミオシ

ン XI の速度を速くすることにより原形質
流動速度を速くし，細胞の大きさを大きく

するのは，いわば進化の逆戻りとも言える。

この進化の逆戻りの細胞の大型化によって，

植物は陸上でも大型化することがわかった。

しかし，この細胞の大型化は雨，風が少な

い実験室的環境では有利だが，野生の環境

で世代を重ねるときには不利だったので世

代を重ねるうちに小型化した可能性が考え

られる。しかし，植物プラントなどで環境

をコントロールできる現代においては，本

研究のアプローチは食糧資源やバイオマス

資源の増産にとって非常に有益である。ま

た，原形質流動は細胞内物質輸送をおこな

うため藻類から高等植物まで広義の植物に

とっての基本的な機構である。また，ミオ

シン XIのモーター領域，軽鎖結合領域，コ
イルドコイル領域，尾部領域という基本的

な構造は種にまたがった高度に保存されて

いる。そのため，いろんな種の植物におい

て車軸藻ミオシンキメラ XI が作製可能で
ある。そして，作製した車軸藻ミオシンキ

メラ XIを，キメラ供与体ミオシン XIの遺
伝子を破壊した植物に天然のプロモーター

存在下で発現させれば原形質流動速度が速

くなり，植物体の大型化が可能となる。車

軸藻ミオシンキメラ XI を使った植物増産
システムは汎用性の高い新規の手法として

食糧やバイオマスエネルギーの増産に利用

できると考えられる。 
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