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1. はじめに 

植物の形態形成は, 細胞分裂の最後の過程である細胞質分裂において正確な位置に細胞板

が形成されることに依存している。植物の細胞質分裂はフラグモプラストと呼ばれる微小管

を主成分とする構造体により実行される。このイベントには細胞骨格の動態制御, 膜交通の

制御, 細胞膜融合と細胞壁の合成という複雑で多様な素過程が含まれる。これらの素過程は, 

フラグモプラストの中で複雑なシグナルネットワークの制御下で協調して進行する。細胞質

分裂に関与する分子は, 種々の研究により多数知られるようになったが (Smertenko et al. 

2017; 2018), 依然としてこれらの分子がどのように機能制御され, 統御されたイベントとし

て実行されているのかは未だ謎が多い。動物細胞では, 細胞質分裂を含む分裂期のイベント

を協調的に進行させる分裂期キナーゼと呼ばれる制御因子が多数同定され, シグナルネット

ワークの解析や下流の詳細な制御メカニズムの解析が進められているが, 植物ではそのオー

ソログが存在しないものも多く, 植物独自の制御系を進化させてきたと考えられている。こ

こでは, 植物細胞の細胞質分裂の制御に重要であることが分かっている MAP キナーゼカス

ケードと動物細胞でも重要な分裂期キナーゼとして知られる Auroraキナーゼ及び, これらキ

ナーゼの下流の制御因子を中心に紹介しながら, リン酸化制御の面から植物の細胞質分裂の

分子メカニズムについて明らかになってきたことを紹介したい。 

 

2. 植物の細胞質分裂を制御する MAPキナーゼカスケード 

2-1. MAPキナーゼカスケードによる細胞質分裂の制御 

 植物の細胞質分裂は, 先にも述べた通りフラグモプラストと呼ばれる微小管構造体により

実行される。逆平行に配向した巨大な微小管束より構成されたフラグモプラストは, 分裂期

終期に両極に分離した娘染色体の間に形成された後, 細胞周期の進行に伴い細胞板の形成を
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図 1. 植物の細胞質分裂 
(A) 細胞質分裂時のフラグモプラスト微小管の配向とダイナミクス (B) 植物の細胞
質分裂を制御する分裂期キナーゼ 

伴いながら親細胞壁に向かって遠心的に拡大する。フラグモプラストの拡大成長は微小管束

の内側での微小管の脱重合と外側でのチューブリンの重合によって保証されている  

(Murata et al. 2013; 図 1A)。このような微小管の動的変動は微小管ダイナミクスと呼ばれるが, 

フラグモプラスト微小管のダイナミクスを制御するキーレギュレーターとして, キネシン様

タンパク質 NACK1 (NPK1-activating kinesin-like protein1) により活性化されるMAPキナーゼ

カスケードが明らかになっている (Nishihama et al. 1997; 2001; 2002; Krysan et al. 2002; 

Strompen et al. 2002; Ishikawa et al. 2002; Soyano et al. 2003; Tanaka et al. 2004; Takahashi et al. 

2010; Kosetsu et al. 2010; 図 1B)。タバコでは, このMAPキナーゼカスケードの最上位に位置

するのは NPK1 MAPKKK (nucleus-and phragmoplast-localized protein kinase1) で, キネシン様

タンパク質 NACK1 との結合により活性化される (Banno et al. 1993; Carderini et al. 1998; 

2001; Bögre et al. 1999; Nishihama et al. 2001; 2002)。この２つのタンパク質は, M 期では細胞質

に散在してい

るが , 細胞質

分裂が始まる

と直接結合を

介して活性化

すると同時に , 

フラグモプラ

ストの赤道面 , 

つまりフラグ

モプラスト微

小管のプラス

端に局在を変化させる。NPK1 の活性はこの時期にピークを迎えるので, 両タンパク質の結合

はこの時期まで抑制されているが, その仕組みについては後述する。NPK1 の下流では, 

NQK1/NtMEK1 MAPKK, NRK1/NTF6 MAPKがそれぞれ下流のキナーゼをリン酸化し, カス

ケード全体が細胞質分裂時特異的に活性化される (Soyano et al. 2013)。BY-2細胞やシロイヌ

ナズナにおいて, NACK1や NPK1, NQK1のドミナントネガティブ型 (下流因子への結合部位

欠損型やキナーゼ不活性型タンパク質) を過剰発現させると, フラグモプラストの拡大成長

が阻害され, 不完全な細胞板を持つ多核化した細胞質分裂不全を示す細胞が高頻度で観察さ

れる (Nishihama et al. 2001; 2002; Soyano et al. 2003; Sasabe et al. 2015)。この表現型は微小管安

定化剤であるタキソールで培養細胞を処理した時の表現型と似ていたことがヒントとなり 

(Yasuhara et al. 1993), このカスケードはフラグモプラストの拡大成長の基盤となっている微

小管ダイナミクスの制御に関与していると考えられるようになった。 

その後, 微小管結合タンパク質 (microtubule-associated proteins; MAPs) に着目したカスケ

ードの標的タンパク質の探索が行われ , 基質の一つとして微小管束化タンパク質 , 

NtMAP65-1が同定されている (Sasabe et al. 2006)。MAP65 はヒト (PRC1), 線虫 (SPD1) から

酵母 (Ase1) まで広く保存されたタンパク質ファミリーで, いずれの生物においても細胞質

分裂への関与が報告されている (Pellman et al. 1995; Jiang et al. 1998; Schuyler et al. 2003; 
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Müller et al. 2004; Verbrugghe et al. 2004)。細胞質分裂は, 生物種ごとに独自のシグナルネット

ワークを発達させ, 見かけ上様々な様式により実行されているが, 最終的に同じファミリー

のタンパク質が下流で働いていることは進化上も興味深い。NtMAP65-1は, MAPKによって

C末端の1カ所がリン酸化されることにより微小管の束化活性が低下する (Sasabe et al. 2006)。

このリン酸化サイトにアミノ酸置換を導入した非リン酸化型 MAP65 をタバコ培養細胞で過

剰発現させると, 微小管脱重合剤に対する抵抗性が増大すると同時に, フラグモプラストの

拡大成長が遅延することが分かった (Sasabe et al. 2006)。これらの結果から, 細胞板の周縁に

位置するフラグモプラスト微小管のプラス端では, MAPKがMAP65のリン酸化を介して微小

管の束化を局所的に緩めて微小管のダイナミクスを更新することによりフラグモプラストの

拡大成長を促進するというモデルが提唱されている (Sasabe et al. 2006; 図 1B)。 

この経路は, シロイヌナズナでも保存されており, NACK1 のシロイヌナズナホモログをコ

ードする AtNACK1 と AtNACK2 は, 細胞質分裂不全の変異体から同定された HINKEL と

TETRASPOREとそれぞれ同一であった (Nishihama et al. 2002; Strompen et al. 2002; Yang et al. 

2003) 。HINKEL/AtNACK1 及び, TETRASPORE/AtNACK2 の変異体は, それぞれ体細胞分裂と花

粉形成に異常を示すが, 二重変異体は細胞質分裂の失敗から配偶体致死になる (Tanaka et al. 

2004)。このことから, NACK-PQR 経路と名付けられたこの経路は, 植物の細胞質分裂及び個

体発生ににおいて必須であることが明らかになった。MAP65 はシロイヌナズナでは 9つのフ

ァミリーメンバーが存在するが, そのうち MAP65-1, 2, 3 及び 4 は MAPK に加えて CDK や

Aurora キナーゼによりリン酸化されること, そのリン酸化が MAP65 の微小管への結合活性

や束化活性に影響を与えることにより細胞質分裂に寄与する可能性が報告されている 

(Smertenko et al. 2006; Kosetsu et al. 2010; Beck et al. 2010; Sasabe et al. 2011a; Li et al. 2017; 

Boruc et al. 2017; 図 1B)。このように, 植物の細胞質分裂におけるフラグモプラスト微小管の

制御において MAP65 は鍵因子となっているようであるが, 高度に協調して進行していると

思われる細胞質分裂の分子メカニズムの全容解明のためには, 個々のリン酸化による機能制

御の詳細とそれぞれのシグナルネットワークの相互関係を明らかにする必要がある。 

 

2-2. CDKによる NACK-PQR経路の制御 

 先にも述べた通り, NACK-PQR経路の因子はM期に入った段階で十分量の蓄積が観察され

るが, MAPK カスケードの活性化は細胞質分裂の時期に限定されている。この特異的な活性

化は, 活性化因子である NACK 遺伝子のM期特異的転写と, M期後期への移行期での特異的

な NACK1 と NPK1 の結合に依存しているが, この経路が正確なタイミングで細胞質分裂を

実行するために重要なこの二つの制御は, いずれも CDK により調節されていることが示さ

れている (Araki et al. 2004; Sasabe et al. 2011b)。本レビューの高橋らの稿でも述べられている

ように, 植物の細胞周期のG2/M期への移行にはR1R2R3型MYB転写因子 (MYB3R) が関与

している (Ito et al. 2005)。MYB3R の活性制御には CDKによるリン酸化が重要であるが, タ

バコにおいて NACK1 は, この転写因子の制御下にあることが明らかになっている (Araki et 

al. 2004)。また, 翻訳後の NACK1 と NPK1 も CDK の基質であることが示されている   

(Sasabe et al. 2011b; 図 1B)。M期に入ると, MYB3Rによる転写に依存して両タンパク質の蓄
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積量は増加するが, これらタンパク

質は速やかに CDK によりリン酸化

され, M期後期において CDK活性が

低下するまでリン酸化状態が維持さ

れる。NPK1は NACK1 の直接結合に

より活性化されることが分かってい

るが, CDK リン酸化は NACK1 及び 

NPK1の結合を in vitro及び in vivoに

おいて阻害することが明らかになっ

た。つまり, M 期中期までは, 両タンパク質は CDKによるリン酸化によって結合が阻害され

ており, 後期に入り CDK活性が低下すると (つまり M 期を脱出すると), CDKによる両タン

パク質のリン酸化が解除されることにより, NACK1 と NPK1 の直接結合とそれに続く

NACK-PQR経路の活性化が誘導される (Sasabe et al. 2011b)。このように NACK-PQR経路の

活性化, 言い換えると細胞質分裂の開始は, M 期の進行とリンクして厳密に制御されている 

(図 2)。 

 

3. 分裂期キナーゼ Auroraキナーゼの分裂期における機能と制御 

3-1. 動物細胞における Aurora kinaseの働き 

細胞分裂における染色体の正確な分配は, 紡錘体微小管による染色体の補足とこれら微小

管のダイナミクスに依存している。動物細胞では, このイベントの制御のキーレギュレータ

ーとして Aurora キナーゼが働いていることが知られている。Aurora キナーゼは動物から酵

母にまで保存された分裂期キナーゼで, 分裂酵母や出芽酵母では１つ, 線虫やショウジョウ

バエでは２つ, そして哺乳動物では３つのメンバーから構成されている。その機能は中心体

の分離や, 染色体の凝集, 中期染色体の整列から紡錘体の形成や細胞質分裂の制御と多岐に

渡っている (Goldenson et al. 2015; Vader and Lens 2008; Ducat and Zheng 2008; Willems et al. 

2018)。動物細胞における Aurora キナーゼの機能と比較して, 植物細胞の Aurora キナーゼの

機能解析は遅れているが, ここでは最近報告された細胞質分裂への関与に焦点をしぼって紹

介したい。 

哺乳動物の Aurora キナーゼは Aurora A, B, C の３つのメンバーからなるが, そのうち

Aurora Aと Bは全身の増殖細胞で発現している。Aurora Aは, G2 期より中心体に局在し始め, 

核膜崩壊後は紡錘体極 (両極に分かれた中心体)と紡錘体に集積する。分裂の開始に伴い, 中

心体には γ チューブリン複合体や, TACC (transforming acidic coiled-coil) タンパク質, そして

様々な微小管結合タンパク質がリクルートされ , 微小管形成中心  (microtubule organizing 

center; MTOC) としての機能が亢進する。成熟した中心体は, 微小管の重合核となり双極性の

紡錘体形成を促進するが, Aurora Aは中心体成熟を介して紡錘体形成を制御していることが

明らかになっている。一方で, Aurora Bは S 期から核内に蓄積し, M 期に入ると染色体から動

原体へ, 細胞質分裂時にはセントラルスピンドルのミッドゾーンに局在場所を移し, 最終的

にはミッドボディーへとダイナミックに局在を変化させる。このように次々と局在場所を移

 

図 2. CDKによる NACK-PQR経路の制御 
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動させることから , Aurora B を含む複合体タンパク質は染色体パッセンジャー複合体  

(chromosome passenger complex) と呼ばれている (Adams et al. 2002)。この局在パターンから

も予測できるとおり, Aurora B は染色体の凝集と分配, そして細胞質分裂と分裂期を通して

重要な機能を果たしてしていることが明らかにされている。 

これらキナーゼの分裂期における様々な生理的機能については, それぞれの時期における

活性化因子や基質の同定によりその分子機構が明らかになりつつあるが (Willems et al. 2018), 

ここではAurora Bによって制御される細胞質分裂の進行を制御するメカニズムについてのみ

簡単に紹介する。Aurora B を含む染色体パッセンジャー複合体は, 細胞質分裂時において, 二

つに分かれた染色体の間に形成される微小管構造体であるセントラルスピンドルのミッドゾ

ーンに局在し, キネシン様タンパク質 MKLP1 と Rho GTPase activating protein (RhoGAP), 

CYK-4 から構成された centralspindlin と呼ばれる複合体をリン酸化することが分かっている 

(Glotzer 2005)。Centralspindlin はセントラルスピンドル形成において中心的な制御因子とし

て知られており, 逆並行に配向した微小管を＋端で束化し, セントラルスピンドルの形成を

促進する (Mishima et al; 2002; 2004)。Centralspidlin は, 多量体化を介して微小管の束化活性が

上昇し, セントラルスピンドルの形成を促進することが知られているが   (Hutterer et al. 

2009), この多量体化は MKLP1 への 14-3-3 タンパク質の結合により阻害される。一方で, 

Aurora Bによりリン酸化されたMKLPは, 14-3-3タンパク質との結合が阻害されることから, 

セントラルスピンドルのミッドゾーンでは, 局所的な centralspindlinの集積と束化活性が維持

されることにより, 正常な細胞質分裂の進行が保証されていると考えられている (Douglus et 

al. 2010)。  

 

3-2. 植物細胞の Aurora kinase：細胞質分裂における機能と標的因子 

 植物の Aurora キナーゼは α-Aurora キナーゼと β-Aurora キナーゼの二つのサブクラスから

なり , シロイヌナズナでは二つの α-Aurora キナーゼ  (AtAurora1, AtAurora2) と一つの

β-Auroraキナーゼ (AtAurora3) を持つ (Demidov et al. 2005; Van Damme et al. 2004; Kawabe et 

al. 2005)。α-Auroraキナーゼに分類される AtAurora1及び AtAurora2 は, 核膜の崩壊前は核質

に局在するが, 核膜崩壊後は M 期を通して分裂期の微小管構造体し, 細胞質分裂時には細胞

板に局在する (Demidov et al. 2005; Van Damme et al. 2004; 2011; Kawabe et al. 2005; Petrovska 

et al. 2012)。一方, β-Aurora キナーゼの AtAurora3は, 間期には核質及びクロモセンターに, M

期中期にはセントロメアに局在することが報告されている (Demidov et al. 2005)。このような

局在から, α-Auroraキナーゼと βAuroraキナーゼは分裂期においてそれぞれ特異的な機能を有

していると考えられているが, 動物のAurora A, Bとそれぞれ機能的に対応しているわけでは

なさそうである。例えば, AtAurora1 の紡錘体への局在は動物の Aurora Aの局在に似ているが, 

細胞板への局在は Aurora B のセントラルスピンドルミッドゾーンへの局在と類似している。

またAtAurora3のセントロメアへの局在はM期中期においてパッセンジャー複合体を形成す

るAurora Bの局在に似ているが, 細胞質分裂時にはAurora Bのように局在場所をかえること

はなく, 染色体にとどまる (Demidov et al. 2005)。植物における Auroraキナーゼの機能はまだ

未解明の部分が多いが, 動物の Aurora キナーゼの基質の一つ, ヒストン H3 (CenH3) は植物
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においても Aurora キナーゼの基質であると考えられている (Demidov et al. 2009; Kurihara et 

al. 2006)。CenH3は染色体のキネトコアに局在するが, BY-2細胞においてその局在をライブ

イメージングにより観察したところAuroraキナーゼの阻害剤であるHesparadin処理により紡

錘体の赤道面への整列の遅れと, 染色体の分配の際にラギングクロモソームが多数観察され

た。このことから, Aurora キナーゼは, 中期染色体の整列におけるキネトコアと微小管の間の

結合と染色体分離におけるコヒーシンの解離に機能していると考えられている (Kurihara et 

al. 2008)。しかし, Hesparadin 処理により微小管ダイナミクスには変化が見られず, 微小管に

対する Aurora キナーゼの作用についてはさらなる解析を待ちたい。 

 AtAurora1及び 2は細胞質分裂時に細胞板に局在するが, 植物細胞の細胞質分裂時において

Aurora キナーゼはどのように機能しているのだろうか？シロイヌナズナの ataurora1 

ataurora2 二重変異体は配偶体致死の表現型を示すが, 弱いアリルの ataurora1 と ataurora2 

の二重変異体を用いた解析により, α-Auroraキナーゼの機能についてヒントが得られている。

この二重変異体は側根形成に異常を示すが, その原因は側根原基形成時の並層分裂において

分裂方向の異常が生じることに起因していた (Van Damme et al. 2011)。つまり, 正常な方向へ

の細胞質分裂に欠損が生じたのである。α-Aurora キナーゼの二重変異体では, この表現型に

加えて, 胚発生時の方向性を持った分裂や, 根端分裂組織, 気孔形成といった様々な発生過

程における非対称分裂時に側根原基において見られたような細胞質分裂の方向異常が観察さ

れたことから, このキナーゼの主要な機能は細胞板形成時の分裂面の制御であると考えられ

ている (Van Damme et al. 2011)。また, α-Aurora キナーゼの RNAiラインでは細胞板形成の欠

損を伴う細胞質分裂の異常が観察されていることから, 細胞板形成そのものにも関与してい

るのかもしれない (Petrovská et al. 2012)。最近, シロイヌナズナの α-Aurora キナーゼの基質

として, 先にも紹介した微小管結合タンパク質の MAP65-1が報告された (Boruc et al. 2017; 

図 1B)。Aurora キナーゼによるリン酸化は, 細胞分裂におけるMAP65 の局在を制御すること

により細胞分裂の進行に寄与しているようであるが, MAP65 の制御メカニズムと細胞分裂時

における詳細な分子機能については, 前述したとおり他の分裂期キナーゼによる時空間的な

リン酸化制御のネットワークの詳細を明らかにすることが必要である。 

 

4. 細胞質分裂に関与するその他のキナーゼ 

 細胞質分裂に必須の因子として単離されたシロイヌナズナの TWO-IN-ONE (TIO) は, 動

物の発生を制御する重要なシグナル伝達経路として知られているヘッジホッグシグナル伝達

経路における鍵となる複合体因子の一つである FUSED プロテインキナーゼと類似したセリ

ン/スレオニンプロテインキナーゼである (Oh et al. 2005)。TIOは, 細胞質分裂時, Kinesin-12

ファミリーの PAKRP1/Kinesin12A及び PRKRP1L/Kinesin12Bとの相互作用を介してフラグモ

プラストのプラス端に局在し, フラグモプラストの拡大を制御していることが明らかになっ

ている (Oh et al. 2012)。一方で, TIOは Kinesin-7ファミリーの AtNACK2/TETRASPORE と相

互作用すること, この結合を介して AtNACK2 の花粉形成時のおける細胞質分裂の機能を拮

抗的に阻害する可能性を報告している (Oh et al. 2014)。この拮抗的作用は Kinesin-12 ファミ

リーとは独立していることから, TIOは少なくとも花粉形成過程において NACK-PQR経路の
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構成因子との直接結合を介して濃度依存的に細胞質分裂を負に制御しているようである (図

1B)。今後, TIO の基質を明らかにすると同時に, 花粉形成において見られたこの表現型が

NACK-PQR経路の活性に影響を与えているのか, AtNACK2/TETRASPORE の未知の機能を反

映しているのかを明らかにすることにより, 細胞質分裂の制御における TIO の役割が明らか

になると期待される。 

 最近, 細胞板に局在する PI4Kβ が細胞質分裂において細胞板形成とフラグモプラスト微小

管のダイナミクスの両方を制御していることが報告された (Lin et al. 2019)。シロイヌナズナ

の pi4kβ1 pi4kβ2 二重変異体では膜交通が異常となり細胞板の縁での小胞融合が阻害される

と同時に, フラグモプラスト微小管が異所的に過剰安定している様子が観察され, 結果的に

細胞質分裂の異常が生じる。この変異体では, MAP65-3 がフラグモプラストの赤道面のみな

らず, 形成された細胞板の内部に残存している様子が観察されたことから, フラグモプラス

トの過剰な安定化はMAP65-3の異所的局在に起因していると推測されている。さらに, 筆者

らは, PI4Kβ1 とMPK4 MAPKが物理的相互作用することを示しており, PI4Kβ とMPK4 がそ

れぞれ MAP65-3 の局在と活性を制御することによりフラグモプラスト微小管のダイナミク

スを相乗的に制御している可能性を報告している (Lin et al. 2019; 図 1B)。我々は, MPK4の

基質の一つとしてホスファチジルイノシトール結合タンパク質 PATELLIN2 (PATL2) を報告

している (Suzuki et al. 2016; 図 1B)。PATL2 の細胞質分裂における機能は今のところ明らか

ではないが, その局在と保存されたドメインの性質から, 細胞板の拡大成長において膜交通

や小胞の融合に関与している可能性がある。PATL2は各種ホスファチジルイノシトールに結

合する能力を持つが, MPK4 によるリン酸化によりそれぞれのホスファチジルイノシトール

に対する結合能が変わることから, NACK-PQR経路が PATL2のリン酸化を介して, フラグモ

プラスト微小管のダイナミクスだけでなく, 細胞質分裂における膜交通や膜融合の制御に関

与している可能性もあると考えている (Suzuki et al. 2016)。今後, NACK-PQR経路とホスファ

チジルイノシトール経路の相互ネットワークの詳細を明らかにすることにより, 細胞質分裂

における複雑な素過程がどのように協調して実行されているのかが明らかになるかもしれな

い。 

 

5. おわりに 

植物の細胞質分裂はフラグモプラストの動態制御と細胞板の構築が共役して起こる必要が

ある。今回, M期キナーゼに焦点を絞り, その基質や相互作用因子の解析により細胞質分裂の

素過程を協調させる仕組みが少しずつ明らかになりつつあることを紹介した。しかし, その

理解はまだほんと一端であり, 植物の細胞質分裂のメカニズムの理解のためには, 明らかに

なってきたM期キナーゼの基質の同定をはじめ, それぞれのシグナル経路の相互作用を詳細

に解析することが必要である。最後に述べた PI4Kの例のように, 細胞板形成に関わると思わ

れていた分子が, 様々な結合因子を介して細胞骨格の制御にも関与している例を考えると, 

今回は紹介しきれなかった細胞質分裂時の膜交通の制御系からも細胞骨格のダイナミクスと

の関係を見直す必要があるかもしれない。細胞質分裂に機能する最も有名な膜融合因子であ

る SNAREタンパク質の KNOLLEに相互作用する KEULEは, SNAREタンパク質の構造変換
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を誘導し膜融合を促進するタンパク質であるが, その変異体では, 細胞板形成だけでなくフ

ラグモプラストの構造に異常が見られることが報告されており, 本因子が細胞板形成と微小

管ダイナミクスを協調させる因子として機能する可能性が提案されている (Steiner et al. 

2016)。はじめにで述べたように, 細胞質分裂は形態形成の基盤となるイベントである。今後, 

細胞質分裂において実行される個々のイベントをつなぐシグナルネットワークの分子メカニ

ズムやさらに高次のネットワーク同士の相互作用を地道に明らかにしていくことが, 植物の

細胞分裂の分子機構の全体像の理解とその先の形態形成の理解のために重要であると考えて

いる。 
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