
M. Fujimoto & T. Ueda-1 
 

図１ 二つのオルガネラ間を結ぶ膜交通経路とその制御因子の模式図。 

膜交通経路の多様性獲得機構から見た植物のポストゴルジ輸送網 
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１．はじめに 
真核生物の細胞内には様々な細

胞小器官（オルガネラ）が存在し，

それらはそれぞれ異なるタンパク

質や脂質から構成されている。こ

れらのオルガネラが，細胞の状態

に応じてその機能を発揮したり，

その数を変化させたりするために

は，それぞれの構成タンパク質や

脂質の配置の，厳密な時空間的制

御が必要である。小胞体，ゴルジ

体，トランスゴルジネットワーク

（TGN），エンドソーム，液胞，
細胞膜などの単膜系オルガネラ

間においては，小胞や小管を介した物質輸送システム，いわゆる“膜交通”が，この制御に
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おいて重要な役割を果たしている。2つのオルガネラ間を結ぶ輸送の基本的な仕組みを，図 1
に示した。まず，供与側のオルガネラから小胞や小管状の輸送中間体が形成される。その後，

輸送中間体は標的オルガネラへと輸送され，繋留のステップを経て膜融合が実行される。真

核生物の複雑な膜交通経路網は，多様な組み合わせのオルガネラをこのような輸送経路がネ

ットワーク状に結びつけることにより成り立っている。 
各々の膜交通経路では，被覆複合体や RAB GTPase，SNAREなどの進化的に保存された分

子が機能している (Bonifacino & Glick 2004)。これらの分子は，進化の過程でそれぞれ高度に
多様化しており，膜交通経路ごとに異なる組み合わせの被覆複合体，Rab GTPase，および
SNARE のセットが機能していることが知られている。各オルガネラには，それぞれ固有の
Rab GTPaseや SNAREが分布していることから，これら分子の局在が，オルガネラのアイデ
ンティティーを決定づけているとも解釈されている。 
古細菌に似た性質を持ってい

たとされる真核生物の共通祖先

が，現存の真核生物へと進化する

過程では，単膜系オルガネラの分

化とそれらを結ぶ膜交通経路の

新生が繰り返されることにより，

細胞内膜系が次第に複雑化した

ものと考えられている (Dacks & 
Field 2007)。多くのオルガネラ間
輸送経路において，前述したよう

な相同な制御因子群が機能して

いるという事実は，それらをコー

ドする遺伝子の数の増加と，それ

に続く変異の蓄積による機能の

多様化が，膜交通網の多様化の前提条件であったことを示唆している（図２）(Dacks & Field 
2007)。さらに，近年の比較ゲノム解析の結果から，これらの膜交通制御因子の一部が，真核
生物の系統ごとに特異的な多様化を果たしていることも明らかとなってきた。このことは，

生物の系統ごとに，独自の新規膜交通経路網が開拓されてきたことを示している。そこで本

稿では，植物のポストゴルジ輸送網に特異的な制御因子群に注目し，その機能を紹介すると

ともに，それぞれの進化や高次機能との関連について考察したい。 
 

２．被覆複合体 
 オルガネラ間の輸送は，供与オルガネラからの輸送中間体（輸送小胞や小管）の形成に始

まる。COPII，COPI，クラスリン被覆などの被覆複合体と呼ばれる分子群が，このプロセス
において積荷タンパク質の濃縮や膜の変形を担っている (Schledzewski et al. 1999, Singh & 
Gupta 2004, Elde et al. 2005, Dacks & Field 2007)。これらの被覆複合体は，真核生物の系統間で
広く保存されており，さらには核膜孔複合体と相同である可能性も指摘されている (Devos et 

図２ 膜交通制御因子の数の増加とその機能分化に伴う膜交通経路の

多様化の模式図。Dacks & Field 2007より改変して引用。 
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al. 2004)。このうち，COPII
は小胞体における輸送小胞

の形成を，COPI はゴルジ体
における輸送中間体の形成

を制御している。ポストゴル

ジ輸送経路においては，主に

クラスリン被覆がはたらい

ている。クラスリン被覆は，

湾曲した膜構造の安定化に

寄与するクラスリン格子と，

クラスリンと結合するととも

に膜上の積荷タンパク質やイ

ノシトールリン脂質とも結合

し，両者を結びつける機能を

持つアダプタータンパク質から形成されている (Brodsky 2012)。アダプタータンパク質には
多様な分子種が存在し，それぞれがポストゴルジ輸送網の異なる経路で機能している (Owen 
et al. 2004)。その中で最も解析が進んでいるものの一つが，AP複合体 (Adaptor Protein複合体) 
である。AP複合体は，二つの大サブユニット（D�J�G�H�]とE）と中小の各サブユニット（Pと

V）からなるヘテロ四量体であり，これまでに AP-1 から AP-5 までの五種類の複合体が同定
されている(Boehm & Bonifacino 2002, Hirst et al. 2011)。これらの AP複合体は，それぞれ細胞
膜や TGN，エンドソーム，液胞・リソソームといったオルガネラを結ぶ異なる輸送経路で機
能するものと考えられている (Boehm & Bonifacino 2002, Dell'Angelica 2009, Niihama et al. 
2009, Burgos et al. 2010, Feraru et al. 2010, Jackson et al. 2010, Hirst et al. 2011)。 
近年，AP複合体のEサブユニットに類似した構造を持ち，クラスリン結合能を持つ TPLATE

と呼ばれる分子が陸上植物に存在することが明らかにされた (Van Damme et al. 2006)．
TPLATE は植物に特有の分子であることから，植物がその進化の過程で固有のアダプタータ
ンパク質複合体を獲得した可能性が示唆される。TPLATE は，細胞板の伸長領域や，細胞板
と細胞膜の予定融合部位に特異的に局在し，細胞質分裂時のクラスリン依存性エンドサイト

ーシスに関与するものと推測されている (Van Damme et al. 2011)。今後，この TPLATEを含む
アダプター複合体の構成因子や，それらが認識する積荷タンパク質の同定を通じ，その分子

機能と生理的役割がさらに明らかになるものと期待される。細胞質分裂を制御する SNARE
である SYP111/KNOLLE は，その細胞板への特異的な局所化がクラスリン依存性エンドサイ
トーシスに依存することが示されており (Segui-Simarro et al. 2004, Boutte et al. 2010)，TPLATE
複合体に認識される積荷タンパク質の有力な候補と目されている。また，陸上植物において

は，イノシトールリン脂質への結合能を持つ ANTH（AP180 N-Terminal Homology）ドメイン
を有するタイプのアダプタータンパク質（図３）が，他の生物種と比較して著しく多様化し

ている (De Craene et al. 2012)。その分子機能と生理的役割の解明も，植物のクラスリン依存
性エンドサイトーシスの特徴を明らかにする上での重要な課題である。 

図３ シロイヌナズナ$17+タンパク質の細胞内局在の一例。(A), (B)はそ
れぞれ根の細胞における共焦点レーザー顕微鏡像，および全反射照明蛍光

顕微鏡像。ANTH タンパク質（緑）が，クラスリン（赤）と細胞膜上で共
局在する様子が観察される。スケールバーは 5 Pm。 

植物科学最前線　5: 5 ( 2014)

BSJ- Revi ew 5: 5( 2014)



M. Fujimoto & T. Ueda-4 
 

 

３．ダイナミン様タンパク質 
 輸送小胞や小管の形成が完了するためには，出芽した膜構造を供与オルガネラから切り離

す必要がある。ポストゴルジ膜交通経路においては，ダイナミン様タンパク質（DRP: 
Dynamin-Related Protein）と呼ばれる GTP加水分解酵素がしばしばその役割を担う(Praefcke & 
McMahon 2004, Chanez et al. 2006)。輸送小胞形成におけるダイナミン様タンパク質の作動メカ
ニズムについては，動物細胞のエンドサイトーシス経路において，クラスリン被覆小胞形成

の際に機能する Dynaminの研究が最もよく進んでいる (Sever 2002)。現在は，Dynaminがク
ラスリン被覆ピットの根元にリング状もしくは螺旋状に重合し，GTP の加水分解によるエネ
ルギーを利用した構造変化をおこすことにより膜をくびり切る，というモデルが広く受け入

れられている (Schmid & Frolov 2011)。しかしながら，この Dynaminの生体内での振る舞いに
ついてはほとんど明らかにされておらず，Dynamin が形成する構造の形状やその重合様式な
ども不明のままである。Dynaminを含めたダイナミン様タンパク質の in vivoにおける動態や
機能について，今後のさらなる解析が待たれる。 
 膜交通における機能に加え，ダイナミン様タンパク質は，ミトコンドリア，ペルオキシソ

ーム，および葉緑体の分裂や，小胞体の形態維持など，真核細胞内における膜の管状化や切

断に広く関与することが明らかになっている (Praefcke & McMahon 2004, Hu et al. 2009)。また，
細胞内膜系を持たない複数の真正細菌から，脂質二重膜の形状を変化させる活性を持った類

似の分子が発見されており (Low & Lowe 2006, Burmann et al. 2011)，ダイナミン様タンパク質
の起源が原核生物由来である可能性も示唆されている。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 植物においても，ダイナミン様タンパク質の解析が進みつつある．近年のゲノム解析の結

図４ 陸上植物のエンドサイトーシス小胞形成機構。(A)は DRP1 および DRP2 の分子構造の模式図，(B)は現在
考えられているその作動メカニズムを示す。陸上植物における細胞膜からのクラスリン被覆小胞形成時には，分

子構造の異なる DRP1と DRP2が同一のリング状構造体に重合し膜の切断を実行するものと考えられる。 
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果，陸上植物の多くは，DRP1 から DRP4，DRP5A，DRP5B という 6 グループのダイナミン
様タンパク質を有していることが明らかになってきた (Hong et al. 2003, Miyagishima et al. 
2008)。このうち，細胞膜や細胞板におけるクラスリン被覆小胞形成には，緑色植物に共通し
て存在するDRP1と，陸上植物にのみ存在するDRP2が関与している (Kang et al. 2003, Collings 
et al. 2008, Fujimoto et al. 2008, Konopka et al. 2008, Fujimoto et al. 2010, Taylor 2011)。興味深いこ
とに，これら DRP1 と DRP2 の分子構造は，動物のダイナミンとはいくつかの点で異なって
いる（図４）。DRP1は，小胞形成部位への局在化や膜上のイノシトールリン脂質への結合に
必要なドメインを持っていない。一方，DRP2はそれらのドメインを有しているものの，GTP
の加水分解に必要なドメインに多数のアミノ酸置換を有している (Fujimoto et al. 2010)。DRP1
と DRP2 は互いに結合し，さらに小胞形成部位において共局在することから，陸上植物にお
いては，これらの分子が互いの機能を補完しつつ，協調して小胞形成に関わると推測される

（図４）。このように分子構造の異なる複数種のダイナミン様タンパク質が，生体膜の切断に

おいて協調的に機能する例はこれまで報告がない。DRP1と DRP2のさらなる解析により，植
物のダイナミン様タンパク質の独自の作用機序がさらに明らかになるものと期待される。

DRP1の機能についてはこれまでにいくつかの報告があるが (Kang et al. 2003, Collings et al. 
2008, Konopka et al. 2008)，DRP2の機能解析は始まったばかりであり，今後の進展が待たれる。 
 

４．Rab GTPase 
供与オルガネラから出芽した輸送小胞は，その後標的オルガネラへと輸送され，繋留因子

（tether）と呼ばれる分子群によって標的膜に繋留される。Rab GTPaseは，Rasスーパーファ
ミリーに属する低分子量の GTPaseで，GTPが結合した活性型と GDPが結合した不活性型を
サイクルすることにより，分子スイッチとしてこの繋留のステップを制御する (Saito & Ueda 
2009)。活性型の Rab GTPase は，それぞれが特定の繋留因子に作用してその集合を促し，輸
送小胞と標的膜の結合を促進する。それぞれの膜交通経路では異なる Rab GTPaseと繋留因子
のセットが機能しており，これが複雑に入り組んだ膜交通経路網における膜融合の特異性を

規定している一因であると考えられている。 
近年の比較ゲノム解析の結果から，すべての真核生物の最近の共通祖先（共生によりミト

コンドリアを獲得する直前の真核生物）には，少なくとも 20種類の Rab GTPaseのサブグル
ープが存在していたことが示唆されている (Elias et al. 2012, Klopper et al. 2012)。後述の通り，
これは現存する植物がもつ Rab GTPaseのサブグループの数よりも多い。一方で，植物は進化
の過程で新たな Rab GTPaseを獲得していることも明らかとなっている。同様に，Rab GTPase
の二次的喪失と新規獲得は，他の真核生物の系統でも起こっていることが知られている。こ

のことから，各系統の進化の過程において，祖先真核細胞に存在した Rab GTPaseのうち，あ
る分子種は失われ，またあるものは増幅し，さらには新規 Rab GTPaseの獲得などを経て，現
存する真核生物の系統ごとに固有の Rab GTPase のセットを持つに至ったと考えられている 
(Dacks & Field 2007, Gurkan et al. 2007, Elias 2010)。この Rab GTPaseの系統特異的な進化が，
オルガネラと膜交通経路の系統特異的な多様化に，大きく影響してきたものと考えられてい

る。 

植物科学最前線　5: 7 ( 2014)

BSJ- Revi ew 5: 7( 2014)



M. Fujimoto & T. Ueda-6 
 

 上で触れた通り，植物のポストゴルジ輸送経路で機能する Rab GTPaseは，動物や酵母，原
虫などとは異なる際だった特徴をいくつか持っている．多くの陸上植物には，概ね 8 種類の
Rab GTPaseのサブグループが存在しており，それらは動物の RAB1，RAB2，RAB5，RAB6，
RAB7，RAB8，RAB11，RAB18とそれぞれ相同性を示す (Rutherford & Moore 2002, Vernoud et 
al. 2003)。中でも目を引くのが， RAB11/RABAグループ（RAB11ホモログをシロイヌナズナ
では RABAと呼ぶ）の著しい多様化である。RAB11/RABAグループに属する分子は，ヒトで
は 66個の Rab GTPaseうち 3個，出芽酵母では 11個のうち 2個であるのに対し (Pereira-Leal 
& Seabra 2001, Stenmark & Olkkonen 2001)，シロイヌナズナにおいては，57個の Rab GTPase
のうち 26個が RABAグループに属している (Rutherford & Moore 2002)。 
 動物や出芽酵母の RAB11（出芽酵母では Ypt3）については，ゴルジ体やトランスゴルジネ
ットワーク（TGN），エンドソーム，細胞膜を結ぶポストゴルジ輸送経路の様々な局面で機能
することが報告されている (Benli et al. 1996, Ullrich et al. 1996, Jedd et al. 1997, Chen et al. 1998, 
Ortiz et al. 2002, Strickland & Burgess 2004, Furuta et al. 2007)。一方，シロイヌナズナの RABA
は，植物細胞において初期エンドソームとしての性質も兼ねる TGN とその周辺に局在し 
(Ueda et al. 1996, de Graaf et al. 2005, Chow et al. 2008, Szumlanski & Nielsen 2009)，TGN－細胞
膜間の分泌経路，および TGNを経由するエンドサイトーシス経路で機能することが報告され
ている (Asaoka et al. 2012, Feraru et al. 2012, Choi et al. 2013)。さらに，RABAグループによっ
て制御される輸送経路が，細胞質分裂や花粉管・根毛における先端成長 (Preuss et al. 2004, de 
Graaf et al. 2005, Chow et al. 2008, Szumlanski & Nielsen 2009)，病害や塩ストレス応答 (Asaoka 
et al. 2012, Choi et al. 2013)，細胞壁の合成や分解 (Zainal et al. 1996, Lu et al. 2001, Abbal et al. 
2008, Lycett 2008)といった，陸上植物の様々な高次生命現象の基盤として機能することが示さ
れている。 
 陸上植物における Rab 
GTPase ファミリーの際だっ
た特徴として，RAB5/RABF
グループの多様化も挙げら

れる。このグループに属する

分子は，真核生物の系統間で

広く保存されており，動物細

胞においては，エンドサイト

ーシス初期の多様なプロセ

スを制御することが明らか

に さ れ て い る  (Somsel 
Rodman & Wandinger-Ness 

2000, Benmerah 2004)。植物に
おいても，動物の RAB5と高
い類似性を示す分子は非常 
に良く保存されており，単細胞性の紅藻であるシゾンを例外とし，これまでゲノムや ESTの

図５ ヒト RAB5cおよびシロイヌナズナ RAB5メンバーの一次構造。橙
色の領域は GTPの結合や加水分解に必須のモチーフ，青緑や赤色の領域は
保存型RAB5およびARA6それぞれのエフェクタードメインを構成するア
ミノ酸配列を示す。ARA6 はカルボキシル末端が欠けており，アミノ末端
に保存型 RAB5にはない特徴的な脂質修飾部位が存在する。 
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解析がなされた全ての植物種において，この RAB5グループ（保存型 RAB5と呼ぶ）の存在
が確認されている (Matsuzaki et al. 2004, Elias et al. 2012)。シロイヌナズナゲノムには，保存型
RAB5として，RHA1/RABF2aと ARA7/RABF2bがコードされており，いずれも多胞化したエ
ンドソームに局在し(Haas et al. 2007)，液胞輸送経路とエンドサイトーシス経路の双方で機能
している (Goh et al. 2007, Ebine et al. 2011)。これに加え，植物には特徴的な構造を持つ独自の
RAB5グループ（ARA6グループ）も存在する (Ueda et al. 2001, Ebine & Ueda 2009)。ARA6
グループは，全体としては RAB5に最も高い類似性を示すが，アミノ末端に N-ミリストイル
化とパルミトイル化を受けるなど，その構造が通常の RAB GTPaseとは大きく異なっている
（図５）。このグループに属する Rab GTPaseは，コケ植物を含むこれまでに解析された全て
の陸上植物に保存されており，最近は緑藻類の一部にもその存在が確認されている。一方，

ARA6の明確なホモログは植物以外には存在しない。このことから，ARA6グループは，植物
が進化の過程で独自に獲得した分子種であると考えられる (Ebine et al. 2011, Elias et al. 2012)。
シロイヌナズナの ARA6/RABF1 は，保存型 RAB5 である ARA7 や RHA1 と同じ活性化因子
（VPS9a）により活性化される (Goh et al. 2007)。しかしながら，ARA6と保存型 RAB5は，
一部重複しつつも異なるエンドソーム集団に局在することから，両者が異なる機能をもつ可

能性が示唆されていた (Ueda et al. 2004)。最近我々は，ARA6と保存型 RAB5の変異体が全く
異なる表現型を示すことを明らかにし，両者の機能が明確に異なることを証明するとともに，

さまざまな輸送・オルガネラマーカーを用いた細胞生物学的解析から，ARA6 がエンドソー
ムから細胞膜への輸送経路で機能することを突き止めた (Ebine et al. 2011)。さらに，ARA6
が機能する輸送経路が，植物の塩ストレス応答に関与していることも見いだした (Ebine et al. 
2011, Ebine et al. 2012)。今後，ARA6の機能発現メカニズムや陸上植物の各系統における ARA6
グループの機能解明により，植物の新規膜交通経路の獲得がどのようにおこり，植物のいか

なる形質の進化に関わったのかが明らかになるものと期待される。 
 

５．繋留因子複合体 
前述の通り，Rab GTPase の制御下において，輸送小胞の標的膜への繋留を担う分子群を，

繋留因子（tether）と呼ぶ。繋留因子には，単独で機能するものと複合体を形成してはたらく
ものが存在し，複合体で機能するものを特に繋留因子複合体（tethering complex）と呼ぶ。膜
交通の各経路で機能する繋留因子複合体がこれまでに多く同定されているが，異なる輸送経

路で機能する繋留因子複合体の間には相同性が見いだされないことから，それぞれの繋留因

子複合体は独自に進化した可能性が指摘されている (Koumandou et al. 2007)。このことは，Rab 
GTPaseや SNAREの遺伝子重複による数の増加とともに，起源の異なる複数の繋留因子複合
体の獲得が，膜交通経路の多様化において重要な役割を担ったことを示唆している。 
繋留因子複合体は，植物においても広く保存されている (Koumandou et al. 2007)．シロイヌ

ナズナにおいてはこれまでに，HOPS/CORVET複合体が液胞輸送や液胞形態の維持に (Rojo et 
al. 2001, Rojo et al. 2003, Niihama et al. 2009)，TRAPP複合体が細胞板形成に (Thellmann et al. 
2010)，exocyst複合体が花粉管や根毛の先端成長や細胞壁成分の分泌に (Cole et al. 2005, Synek 
2006, Hala et al. 2008, Chong et al. 2010, Kulich et al. 2010, Pecenkova et al. 2011)，GARP複合体が
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花粉管伸長や温度・浸透圧ストレスへの応答に  (Lobstein et al. 2004, Lee et al. 2006, 
Guermonprez et al. 2008)，COG複合体が細胞伸長や分裂組織の維持に (Ishikawa et al. 2008)そ
れぞれ関与することが報告されている。これらの繋留因子複合体の中では，分泌小胞の細胞

膜への繋留を担う exocyst複合体 (Munson & Novick 2006)の機能が，陸上植物において特に多
様化していることが示唆されている。 

exocyst複合体は，SEC3，SEC5，SEC6，SEC8，SEC10，SEC15，EXO70，EXO84からなり，
中でも EXO70ファミリーに属する分子種が，陸上植物において高度に多様化している。動物
や出芽酵母では，EXO70分子は一種類しか存在しないが，陸上植物においては，ヒメツリガ
ネゴケに 11種類，シロイヌナズナに 23種類，イネには 41種類もの EXO70メンバーが存在
している (Elias et al. 2003, Synek et al. 2006, Chong et al. 2010)。これらの EXO70メンバーのう
ち幾つかのものについては，TGNやエンドソームに局在することが示されていた (Chong et al. 
2010)。しかしながら，その具体的な機能については長らく不明であった。最近，シロイヌナ
ズナの EXO70メンバーの一つである EXO70E2が，EXPO（Exocyst-Positive Organelles）と呼
ばれる二重膜構造を持つ未知の球状オルガネラに局在し，細胞質成分を分泌するための陸上

植物固有の輸送経路で機能することが示された (Wang et al. 2010)。今後，この EXO70ファミ
リーのさらなる機能解析を通じ，陸上植物がその進化の過程で多様化させてきたエキソサイ

トーシス経路の機構と機能を明らかにできるものと期待される。 
 

６．SNARE 
輸送小胞が標的オルガネラ膜に繋留されると，一群の SNARE タンパク質のはたらきによ

り，これらの間で膜融合が起きる。SNARE タンパク質は，SNARE モチーフと呼ばれる
coiled-coil領域のアミノ酸配列の特徴から，Qa-，Qb-，Qc-，R-SNAREの 4種に大別される (Jahn 
& Scheller 2006, Wickner & Schekman 2008)。Q-SNAREは主に標的オルガネラ膜上に，R-SNARE
は主に輸送小胞上に局在しており，3種の Q-SNAREと R-SNAREがそれぞれ一つずつ集合し
て複合体を形成することにより，両者の膜の物理的な距離が縮まり，膜融合が引き起こされ

る（Qb-および Qc-SNARE については，SNARE モチーフを同一のタンパク質内に二つもつ
Qb+c-SNAREがその役割を担う場合もある）。 
比較ゲノム解析の結果，真核生物の各系統において，体制の複雑さが増すに従い，SNARE

分子の数が増加する傾向があることが示されている。例えば植物においては，単細胞性の藻

類であるシゾンとクラミドモナスのゲノムには，それぞれ 17個，26個の SNAREがコードさ
れているのに対し，陸上多細胞植物であるヒメツリガネゴケやシロイヌナズナには，それぞ

れ 57個，63個の SNAREが存在する (Dacks & Doolittle 2002, Yoshizawa et al. 2006, Sanderfoot 
2007, Dacks et al. 2008)。このことからも，体制や生活環の複雑化が，膜交通経路の多様化と
密接に関わっていることがうかがえる。 
陸上植物のポストゴルジ輸送経路で機能する SNARE のうち，その多様化が特に著しいの

が，細胞膜に局在する Qa-SNARE，SYP1ファミリーである。陸上植物の SYP1ファミリーは，
その遺伝子が複数のイントロンをもつ SYP13グループと，イントロンの数が一つ以下である
SYP12グループに大別される (Sanderfoot 2007)。このうち，SYP13グループは緑色植物に広
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く保存されており，主に構成的な分泌に関与している。一方 SYP12グループ（SYP11もこの
グループに含まれる）は，陸上植物のみに存在し，発生や環境応答に関わる特殊化した分泌

経路で機能するものと考えられている。例えば，シロイヌナズナの SYP111/KNOLLE は，細
胞板形成の際の膜融合を担うことが報告されており (Lukowitz et al. 1996, Lauber et al. 1997)，
SYP121/PEN1/SYR1 については，病原菌感染部位に向けた抵抗性関連物質の輸送への関与が
示唆されている (Collins et al. 2003, Assaad et al. 2004)。 

R-SNAREについても，進化
の過程でその機能が大きく多

様化してきたことがうかがえ

る。R-SNARE は， N 末端側
に longinドメインと呼ばれる
プロフィリン様の構造を持つ

longinと， longinドメインを
もたない brevinに大別される 
(Filippini et al. 2001)。longinが
全ての真核生物の系統に普遍的に保存されているのに対し，brevin は動物や菌類を含む系統
のみに存在する。このことから，brevin は動物や菌類を含む系統が進化の過程で独自に獲得
した R-SNAREであると考えられる．植物の R-SANREは longinのみからなっており，それら
はさらに SEC22，YKT6，VAMP7の 3グループに分類される (Uemura et al. 2004, Sanderfoot 
2007)。これらの中では，VAMP7に最も顕著な多様化が認められる (Sanderfoot 2007, Ebine & 
Ueda 2009)。脊椎動物では 1個ないし数個の VAMP7が分泌経路やエンドサイトーシス経路で
機能しているのに対し (Chaineau et al. 2009)，シロイヌナズナには 12個もの VAMP7が存在す
る (Uemura et al. 2004, Sanderfoot 2007)。これらの VAMP7分子は，液胞膜に局在しその膜融
合を実行する VAMP71と (Uemura et al. 2004)，細胞膜や TGNに局在し分泌経路や細胞板形成
において機能する VAMP72 の２つのグループに分類される (Zhang et al. 2011) （図６）。
VAMP72 グループの中にはさらに，植物が進化の過程で独自に獲得した VAMP727 が含まれ
る (Ebine & Ueda 2009, Vedovato et al. 2009)． この VAMP727の研究により，R-SNAREの機能
分化の仕組みが，徐々に明らかとなりつつある。 

VAMP727は，その longinドメイン中に，酸性アミノ酸に富んだ特徴的な挿入配列を持つ（図
６）。我々は，シロイヌナズナの VAMP727が，エンドソームから液胞への輸送経路と，エン
ドソームから細胞膜への輸送経路の双方で機能していることを明らかにした(Ebine et al. 2008, 
Ebine et al. 2011)。これらの輸送経路のうち，エンドソームから液胞への輸送には，保存型
RAB5 の機能が必須であり，RAB7 もこの経路で機能している。一方，植物特異的な RAB5
である ARA6 は，エンドソームから細胞膜への輸送を制御している。植物特異的な膜交通制
御因子である ARA6 と VAMP727 が，同じ膜交通経路で機能しているという事実は，両者の
獲得が，植物における新規膜交通経路の獲得につながったことを強く示唆している。Rab 
GTPaseや SNAREの多様化が，膜交通経路の多様化へとつながることを示す好例と言える。 

VAMP727は VAMP72グループの一員であるが，分泌経路で機能する他の VAMP72メンバ

図６ シロイヌナズナ VAMP7の細胞内局在。図はそれぞれ GFPでラベル
した各種シロイヌナズナ VAMP7 の根の細胞における共焦点レーザー顕微
鏡像。VAMP71は液胞膜，VAMP72は TGNと細胞膜，VAMP727はエンド
ソーム／液胞前区画に局在する。スケールバーは 10 Pm。�
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ーと異なり，エンドソームを中心とした輸送経路で機能している。我々は最近，この機能の

多様化が，longin ドメイン中の酸性挿入配列の有無と関連していることを突き止めた（藤本
ら，未発表）。では，この酸性挿入配列はどのようにして獲得されたのであろうか。VAMP727
様の R-SNARE は種子植物に広く保存されているが，ヒメツリガネゴケやイヌカタヒバには
存在しない。このことから，VAMP72 分子への酸性配列の挿入は，シダ植物が分岐した後，
種子植物の共通祖先において起こったものと考えられていた。しかし最近我々は，VAMP727
様の挿入配列を持つ VAMP72分子が苔類ゼニゴケに存在することを見いだした．このことか
ら，植物の進化における VAMP727様の R-SNAREは，これまで考えられていたよりも古い起
源をもつことが明らかとなった。今後，酸性挿入の獲得がいかにして VAMP72の機能転換を
引き起こしたのか，基部陸上植物では VAMP727様の SNAREがどのような輸送経路で機能し
ているのかなどを明らかにすることにより，VAMP72 をモデルとした膜交通経路多様化のメ
カニズムが，さらに明らかになるものと期待される。 
 

７．これから 
その精緻なポストゴルジ輸送経路網を，植物はいかにして発達させてきたのであろうか。

比較ゲノム解析やモデル植物シロイヌナズナを用いた研究は，TPLATE や DRP1/2，ARA6，
VAMP727といった新規膜交通制御因子の獲得と，ANTHや RAB11，EXO70，SYP1といった
既存の膜交通制御因子の多様化とが，植物における膜交通経路の多様化に大きく関わってい

ることを明らかにした。しかしながら，植物特異的な分子の獲得がどのようにおこり，それ

がいかに新規膜交通経路の開拓につながったのか，既存因子の機能分化は，どのような分子

ネットワークの進化と関連しているのかなど，依然不明な点が多く残されている。これらの

疑問の解決のため，植物固有のポストゴルジ膜交通網の分子機構と生理的役割を明らかにす

るためのさらなる研究が必要である。さらに，藻類やコケ，シダ，裸子植物など，多様な系

統に属する植物を用いた研究も，膜交通がたどった進化の歴史を再構築するためには有効で

あろう。今後の研究の展開に，是非とも注目していただきたい． 
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