
 T. Hamada - 1 

MAPsプロテオームから見出された表層微小管-オルガネラ相互作用 

 

濱田 隆宏 

 

東京大学大学院総合文化研究科 広域科学専攻 生命環境科学系 

〒153-8902 東京都目黒区駒場 3-8-1 

 

 Takahiro Hamada 

Cortical microtubules-organelles interaction in plant cells 
Keywords: microtubules, organelles, endoplasmic reticulum, RNA granules 

Department of Life Sciences, Graduate School of Arts and Sciences, 

The University of Tokyo 

3-8-1 Komaba, Meguro-Ku, Tokyo 153-8902 

DOI: 10.24480/bsj-review.9c6.00145 
 

植物には,セルロース合成酵素のレールとして働く表層微小管,分裂面の方向を決定する

PPB（preprophase band, 分裂準備帯）,染色体の分配に働く紡錘体,細胞板の構築に働くフラ

グモプラストと呼ばれる微小管構造物が存在する。これらの微小管構造物の構築と機能発現

には微小管の周囲に集積する微小管付随タンパク質群（MAPs, microtubule associated 

proteins）が必須であり,植物における微小管の役割やその制御メカニズムを調べるためには

MAPs の機能解析をする必要がある(Hamada 2014, Hashimoto 2015)。 

 

1. 微小管付随タンパク質群（MAPs） 

植物の微小管付随タンパク質群（MAPs）には真核生物に共通したタンパク質ファミリーと

植物独特のタンパク質ファミリーに分類できる。真核生物共通な MAPs の基本的な動作メカニ

ズムは,ほぼ保存されていると考えられるが,その一方で,植物独特な使われ方や役割を担っ

ていることがある。例えば,微小管の重合開始に関わるγ-tubulin 複合体の構成因子は植物

にも存在し,微小管の重合開始に関わっている。しかしながら動物細胞ではγ-tubulin 複合

体が中心体周辺に局在して微小管が中心体から放射状に伸びるのに対し,植物細胞（特に被子

植物）ではγ-tubulin複合体は細胞の全体（特に微小管上や細胞膜）に分布して分散型の微

小管ネットワーク形成の基盤となっている。また微小管上を動くモータータンパク質である

キネシンもその作動メカニズムは基本的に同じであると思われるが,一部のキネシンサブフ

ァミリーでは動物と植物で多様性が大きく異なる。特にその違いが顕著なサブファミリーは

キネシン 14 サブファミリーであり,植物には動物のキネシンでは稀な微小管マイナス端方向

へと移動できるキネシンが多く含まれている。また微小管束化タンパク質の一つである MAP65
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ファミリー（植物では MAP65,ヒトでは PRC1,酵母では ASE1と呼ばれる）は大半の動物や菌類

では 1遺伝子座しか存在しないのに対し,植物では多様化しており（シロイヌナズナに 9遺伝

子座）,植物の微小管構造物の構築に束化が重要であることが示唆されている。また植物独特

の使われ方をする MAPs として,カタニンが注目されている。カタニンは動物や菌類では微小

管を切断することで微小管を脱重合させたり,中心体から微小管を切り離して細胞周辺部に

輸送される微小管を生み出している。植物のカタニンは表層微小管の交差部位に局在して微

小管を切断するが,切断された微小管のプラス端が安定化されることで微小管の本数を増加

させるという役割を担っている（Lindeboom et al. 2013,中村 & 八木 2018 BSJ-Review 9C3: 

120-129）。真核生物に共通した MAPs に関しては,今後の更なる解析により植物独特な使われ

方や役割が明らかにされると期待される。 

 

 一方,植物には多くの植物独特な MAPs も存在している。それらの大半はシロイヌナズナを

用いた遺伝学によって同定されてきた（Sedbrook & Kaloriti 2008）。シロイヌナズナの MAPs

変異体では異常が重篤な場合は致死の表現型が見られ,また致死ではないが細胞伸長や種子

形成に顕著な異常を示す表現型,根や葉柄が「ねじれる」という軽微な異常を示す表現型,さ

らに個体レベルでの見た目に変化は生じず細胞レベルの形態でのみ異常が見られる軽微な表

現型などが見られる。これまでに機能が明確な植物独特な MAPs として,セルロース合成酵素

と微小管を繋ぐ CSI(Cellulose synthase interacting)ファミリー（Gu et al. 2010, Li et 

al. 2012）,微小管のマイナス端の安定化に働く SPR2 ファミリー(Nakamura et al. 2018, 

Leong et al. 2018, Fan et al. 2018),微小管密度の調節に働く RIP/MIDD ファミリー（Lavy 

et al. 2007, Li et al. 2008, Oda et al. 2010, Oda and Fukuda 2012, 2013）などが挙げ

られる。しかしながら,多くの植物独特な MAPsは詳細な機能解析がされておらず,どのように

微小管に作用するか,その作用メカニズムは今後,続々と明らかになると期待される。 

また翻訳後修飾による MAPs の機能変換も,微小管研究における重要なテーマである。動物

や菌類の MAPs同様に,植物 MAPsの主な機能変換もリン酸化・脱リン酸化で引き起こされてお

り,それらに関連する微小管関連キナーゼ,フォスファターゼが同定されている。その多くは

細胞周期の変化に応じた変化であり,CDK, Aurora キナーゼ, mitogen activatedタンパク質

キナーゼ（MAPK)などが同定され,植物独特な制御メカニズムの一端が明らかにされている

(Sasabe & Machida 2012)。また間期の表層微小管の制御に関わる微小管関連キナーゼ,フォ

スファターゼとして,NIMA キナーゼや PHS1 フォスファターゼが同定されており,これらの因

子による詳細な微小管制御メカニズムが明らかにされている（Fujita et al. 2013, Takatani 

et al. 2017）。さらに表層微小管と PPBの構築に関わる TON1/FASS(TON2) フォスファターゼ

複合体の機能も明らかにされている（Kirik et al. 2012, Spinner et al. 2013）。 

微小管構造物の構築やその機能発現は,多くの MAPs や翻訳後修飾に関わる制御分子が協調

的に働く複雑なネットワークの上に成り立っている。現時点ではその僅かな一端が解き明か
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されているのみであり,今後の研究発展により,さらに詳細なメカニズムが明らかになること

が期待される。特に植物独特な MAPs については,個々の MAPs による微小管制御メカニズム・

作用メカニズムすら不明な点が多く,明らかにすべき課題が多く残されているのが現状であ

る。 

 

2-1. 微小管はオルガネラ・RNA 顆粒・タンパク質が集積する足場として働く 

筆者は,これまでに生化学を基盤とした植物 MAPs の同定と機能解析を行ってきた。植物細

胞の大半を占める液胞には多くのタンパク質分解成分が含まれており,植物細胞を破砕する

と細胞質に含まれる MAPs はすぐに分解されてしまう。そこで筆者らは,密度勾配遠心により

液胞を取り除くことによって分解の少ない高品質の細胞質を調整し,動物細胞同様に微小管

の重合・脱重合と遠心分離を繰り返す MAPs 精製法を可能とした（Sonobe 1996, Hamada and 

Sonobe 2017）。この技術を用いて,シロイヌナズナ培養細胞を材料とした MAPs の網羅的同定

（MAPs プロテオーム）を行った。その結果,精製した MAPs 画分において,727 種類の MAPs を

同定した（Hamada et al. 2013,濱田・未発表データでは 1568 種類の MAPs を同定）。MAPs プ

ロテオームでは,この解析以前に同定されていた既知の 117 種類の MAPs のうち,約 75％にあ

たる 87種類の MAPs が同定されており,信頼性の高い解析結果だと言える。さらに機能未知で

あったタンパク質の中から,細胞内で微小管局在を示す新たな 6 family の MAPs も同定され

ている。 

その一方,MAPs プロテオームの全体像を俯瞰すると,同定した全タンパク質のうち,MAPs は

1 割程度であり,それ以外に DNA・RNA 結合タンパク質が 4 割,オルガネラタンパク質が 1 割,

図１ 微小管付随タンパク質群（MAPs）プロテオームで同定されたタンパク質 
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細胞質タンパク質が１割と一見すると微小管機能とは関係のないものが多く含まれていた

(図１)。これらの MAPs以外のタンパク質の中には,MAPs画分に高濃度に濃縮されているもの

も多く,筆者はこれらのタンパク質が単なる非特異的結合による夾雑物（コンタミネーション）

ではなく,実際に細胞内でも微小管と相互作用しているのではないかと考えている。そこでこ

の BSJ-Review では,これまでの筆者らの研究成果を含め,MAPs 画分に含まれていたオルガネ

ラや RNA 結合タンパク質・RNA などが集合した RNA 顆粒の細胞内での振る舞いと微小管の関

連について概説する。 

 

2-2.オルガネラ・RNA顆粒の係留とキネシン・モータータンパク質 

植物のオルガネラ輸送がアクチン繊維上を駆動するミオシンによって行われていることは

明確であるが,その一方,微小管の役割はあまり分かっていなかった(Shimmen 2007, Cai & 

Cresti 2012)。その理由の一つが,植物のアクチン繊維-ミオシンが引き起こす運動が,植物の

微小管-キネシンが引き起こす運動も含む他の真核生物の細胞骨格運動に比べて極めて早く

（Tominaga & Nakano 2012, Nebenführ & Dixit 2018）,微小管による運動が目立たないため

だと考えられる。これまでに植物における微小管依存的なオルガネラの運動を明確に示した

例として,in vitroでの解析（Romagnoli et al. 2003）,ゴルジ体分泌小胞の動き（Crowell 

et al. 2009, Gutierrez et al. 2009), 小胞体チューブの伸長（Hamada et al. 2014）,分

泌小胞に局在するキネシンの動き（Zhu et al. 2015, Kong et al. 2015）などがあるが,そ

の運動スピードは一般的な植物アクチン繊維が引き起こす運動スピードの１０分の１程度で

ある。また細胞内ライブイメージングによりオルガネラ（ペルオキシソーム,ミトコンドリア,

ゴルジ体）を観察すると,オルガネラはアクチン繊維によって輸送され,表層微小管が存在す

る場所で係留されるように見える（Van Gestel et al. 2002, Chuong et al. 2005, Crowell 

et al. 2009, Gutierrez et al. 2009）。さらに mRNA の 5’末端のキャップ構造の分解に働

く細胞質 RNA 顆粒である P-bodies もアクチン繊維によって輸送され,表層微小管で係留され

る（Hamada et al. 2012）。P-bodies と同様の動きは翻訳抑制された mRNA などで構成される

ストレス顆粒や,microRNA を含む AGO1 顆粒などでも観察される（Hamada et al. 2018,濱田,

未発表データ）。これらの観察により,MAPs 画分に含まれていたオルガネラ・細胞質 RNA 顆粒

のタンパク質は,実際に細胞内でも微小管と相互作用している可能性が高いと言える。 

 

この細胞内でのオルガネラ・RNA 顆粒と微小管の相互作用は,キネシンや架橋タンパク質に

よって引き起こされている可能性が高く,微小管に沿ったオルガネラの移動は（微小管に平行

に伸びたアクチン繊維-ミオシンの関与がない限り）キネシンが関与すると思われる。一方,

微小管上に係留されるように観察される粒状オルガネラ・RNA顆粒に関しては,細胞膜上で小

胞体や微小管などが形成する「オルガネラ・RNA顆粒が係留される特別な領域」で起きる可能

性も高く,１個から数個程度のタンパク質で構成されるような直接的な相互作用ではない可
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能性もある(Peña & Heinlein 2013)。その証拠として,微小管を脱重合させた場合でも,粒状

のオルガネラ（ペルオキシソーム,ミトコンドリア,ゴルジ体）や RNA 顆粒の停止頻度は影響

を受けない（Hamada et al. 2012）。これは粒状オルガネラや RNA 顆粒が,細胞膜上で形成さ

れている「オルガネラ・RNA 顆粒が係留される特別な領域」に含まれる微小管以外の構造体

（小胞体や細胞膜,その他のオルガネラなど）と強く相互作用しているためだと考えられる。 

 

微小管上を動くモータータンパク質であるキネシンは,微小管構造物の構築に関わるキネ

シンとオルガネラ輸送に関わるキネシンに分類される。植物におけるキネシンファミリーの

種類は多く,オルガネラ輸送を微小管依存的に行う動物と比較しても遜色ない(Richardson 

et al. 2006, Nebenführ & Dixit 2018)。このキネシンファミリーの中でもキネシン 14 サブ

ファミリーは特に植物で多様化しており,微小管のマイナス端方向へと移動できるキネシン

が多く含まれていることが特徴である。 

キネシン 4 サブファミリーに属する FRA1 がゴルジ体由来の分泌小胞を運び,確実に微小管

上で移動することが観察されている（Zhu et al. 2015, Kong et al. 2015）。被子植物にお

いて核の輸送はアクチン繊維依存的であるが（Tamura et al. 2013）,アクチン繊維結合ドメ

インをもつ KCH（キネシン 14 サブファミリー, 以下,サブファミリーは省略）は微小管依存

的にアクチン繊維を運ぶことが可能であり(Walter et al. 2015),KCH は微小管ーアクチン繊

維相互作用を介した核の輸送に働くと考えられている(Frey et al. 2010)。一方,ヒメツリガ

ネゴケにおける核の輸送は微小管依存的に KCBP-b（キネシン 14）や KCH が行なっており(Miki 

et al. 2015, Jonsson et al. 2015, Yamada et al. 2017, Yamada & Goshima 2018),生物種

によって異なる細胞骨格の使い方をしていることがわかる。KP1（キネシン 14）はミトコンド

リア外膜タンパク質 VDAC3 と結合し,ミトコンドリアの輸送に関わっていると報告されてい

る（Yang et al. 2011）。また分裂期の微小管構造物である PPBやフラグモプラストに偏在す

る POK1 ファミリー(キネシン 12)や PAKRP/KINID1 ファミリー (キネシン 12),NACK ファミリ

ー（キネシン 7）などは微小管構造物の機能発現に必須なキネシンである。これらのキネシン

が何らかのオルガネラ輸送に関わっている可能性もあるが,断言するためには更なる検証が

必要であると思われる。 

 

2-3. 表層微小管と「オルガネラが係留される特別な領域」について 

微小管とオルガネラ・RNA 顆粒がキネシンや架橋タンパク質によって直接結合する以外の

可能性として,微小管が存在していた領域が「オルガネラ・RNA顆粒が係留される特別な領域」

である可能性がある（図２）。この領域の実体については不明な点が多いが,以下のようにそ

の存在は確実であると思われる。 

 

筆者らは,小胞体ネットワークと表層微小管をライブイメージング観察することで,小胞体
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ネットワークの分岐点が微小管上に形成されていることを見出した（Hamada et al. 2012, 

Peña & Heinlein 2013）。小胞体ネットワークはチューブ状とシート状の小胞体で構成され,

他のオルガネラ同様にアクチン繊維依存的に活発に運動しており（Quader et al. 1989）,そ

の一部分は細胞内で固定されている（Sparkes et al. 2009）。筆者らの観察では,この小胞体

が固定されている箇所が微小管と共局在しており,その小胞体-微小管接着部位が分岐点にな

りやすいことを明らかにした（Hamada et al. 2014）。この観察結果を裏付けるように,微小

管を薬剤で脱重合させた場合,小胞体分岐の数は減少する（Hamada et al., 2012）。また細胞

内で観察される微小管密度と小胞体の分岐数は強い相関を示した（Hamada et al., 2014）。 

 

図２ 細胞質中・細胞膜近傍
における細胞骨格・小胞体・
「オルガネラ・RNA 顆粒が係
留される特別な領域」の模式
図 
 
表層微小管周辺には小胞
体を含む様々なオルガネラ
や RNA 顆粒が集積し,「オル
ガネラ・RNA 顆粒が係留され
る特別な領域」が形成される。
この領域ではオルガネラ間
の相互作用に加え,表層微小
管上に局在する細胞質酵素
などにより活発な代謝が行
われ,またイノシトールリン
酸が多く,細胞膜でのエンド
サイトーシス,エキソサイト
ーシスのみならず,シグナル
伝達や膜輸送,病害応答など
の多様な発生や環境応答の
基盤として働くと考えられ
る。 

 
表層微小管は細胞膜に沿って２次元に広がるネットワークである。①細胞膜から離れた細胞質
中に原形質流動を引き起こすアクチン繊維の太い束が存在し,小胞体を含むオルガネラや RNA 顆
粒などを運んでいる。②細胞膜近傍では,細いアクチン繊維（おそらく１本）が小胞体を含むオル
ガネラや RNA顆粒などを運ぶ。③アクチン繊維によって運ばれてきたオルガネラや RNA顆粒は微
小管周辺でしばしば係留される。④一部のオルガネラは微小管上を動いたり,微小管上に係留され
ている。⑤小胞体は VAP27 などの因子によって微小管や細胞膜に係留されている。小胞体と細胞
膜を繋ぐ SYT1は VAP27を挟むように局在する。また SYT1による小胞体ー細胞膜との結合には微
小管は必須ではない。 

 

 また小胞体は細胞膜にも直接結合しており,微小管を完全に破壊した場合,小胞体ネット

ワークの固定部位や分岐点は減少するが完全には失われない。この小胞体と細胞膜に接着部

位は小胞体-細胞膜接着部位（EPCSs: Endoplasmic Reticulum-Plasma membrane contact 

sites）と呼ばれている（Wang et al. 2017）。この EPCSs のマーカーとしては真核生物に保

存された小胞体-細胞膜架橋タンパク質である VAP27 や SYT1 が知られており,これらのタン
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パク質が植物の EPCSsに局在することが知られている（Wang et al. 2014, Pérez-Sancho et 

al. 2015, Levey et al. 2015, Wang et al. 2016）。また EPCSsに局在する植物特有のタン

パク質として SNARE タンパク質である SYP7 ファミリーや NET3C などが知られており,これら

のタンパク質はアクチン繊維結合ドメインを介してアクチン繊維と小胞体を安定的に繋いで

いると考えられている（Suwastika et al. 2008, Wang et al. 2014, Cao et al. 2016）。 

これらの中で注目すべきタンパク質は VAP27 である。VAP27 は微小管へ直接結合すること

が in vitroで示されており,微小管・小胞体・細胞膜の３者を繋いでいる（Wang et al. 2014）。

VAP27と SYT1の細胞内局在は異なっており,VAP27で認識される V-EPCSsは表層微小管の周囲

に局在し（表層微小管は約 10 nm 程度の距離で密接に細胞膜に沿った二次元の構造であ

る）,SYT1 で認識される S-EPCSs は表層微小管周囲には少なく VAP27 の局在を避けて微小管

を挟むように局在している（Siao et al. 2016）。この VAP family は動物細胞や酵母では微

小管への結合（Skehel et al. 2000）以外に,脂質合成や膜交通,膜輸送などに働いているこ

とが知られている（Lev et al. 2008）。シロイヌナズナにおいても VAP27がクラスリンを介

したエンドサイトーシスに働くことが示されている（Stefano et al. 2018）。また VAP27は

PI(3)P, PI(4)P, PI(5)Pなどのイノシトールリン酸とも直接結合することができる（Stefano 

et al. 2018）。 

一方,MAPsである CLASPは後期エンドソームに局在する SNX1（Sorting Nexin1）との相互

作用することが報告されている(Ambrose et al. 2013)。この SNX1 は PI(3)P や PI(3,5)P2 と

結合し,また PI(3)Pを PI(3,5)P2へ変換する FAB1 タンパク質とも後期エンドソームで共局在

する(Hirano et al. 2015)。この後期エンドソームは細胞表層で微小管に沿った粒状やチュ

ーブ状の構造として存在するが,微小管を破壊するとこれらの後期エンドソームが細胞質に

離散してしまうことが知られている(Ambrose et al. 2013, Hirano et al. 2015)。 

この VAP27 と CLASP の研究において浮かび上がる「微小管・小胞体・エンドサイトーシス・

イノシトールリン酸」などの共通のキーワードは,VAP27 が形成する V-EPCSs と CLASP の相互

作用を連想させ,CLASPは V-EPCSs の構築に働く重要な因子である可能性が示唆される。また

イノシトールリン酸は膜ドメインの目印として細胞膜でのエンドサイトーシス,エキソサイ

トーシスのみならず,シグナル伝達や膜輸送,病害応答などの多様な発生や環境応答の基盤と

して働いており（Heilmann, 2016）,イノシトールリン酸と共局在する CLASP や V-EPCSsが関

わる構造の重要性はその点からも支持される。 

 

この表層微小管周辺には,EPCSs に関わる小胞体・細胞膜のみならず,その他のミトコンド

リア・ペルオキシソーム・ゴルジ体などのオルガネラ,P-bodiesやストレス顆粒などの RNA 顆

粒も局在し,「オルガネラ・RNA 顆粒が係留される特別な領域」が形成される。これらのオル

ガネラ間の相互作用（オルガネラ間コンタクトサイト）は細胞内の代謝にとって非常に重要

である（Gatta and Levine, 2017）。植物は動物や酵母よりも更に多くの代謝物を合成してお
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り,表層微小管が構築に関わる「オルガネラが係留される特別な領域」は重要な役割を担って

いると想像できる。しかしながらこれらのオルガネラ機能と微小管の直接的な繋がりを実験

的に見つけることは難しいかもしれない。過去には観察条件や観察対象を変えることで,新た

な微小管とオルガネラの繋がりを見出した例がある。例えばシロイヌナズナの表皮細胞では

エキソサイトーシスの頻度が微小管の有無に依存しないと報告されていたが（Gutierrez et 

al. 2009, Fendrych et al. 2013）, 導管分化時に注目すると微小管がエキソサイトーシス

の足場として働くことが示されている（Oda et al. 2015, 佐々木&小田 2018)。また微小管

に沿って伸長する小胞体や,微小管-小胞体の相互作用などは,アクチン繊維の非存在下で観

察されやすくなる（Hamada et al. 2014）。 

 

これまでの微小管研究では,表層微小管の機能は「セルロース合成酵素のレール」としての

役割が大きくクローズアップされてきた。今後は「細胞膜近傍で様々なオルガネラ間相互作

用や細胞質タンパク質を集積させるハブ」という表層微小管の役割についても,多くの知見が

得られると期待している。 
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