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高速運動する植物ミオシン

伊藤 光二，原口 武士

1. はじめに

植物ミオシンは動物ミオシンと比べて桁違いの高い運動
速度を持つ．我々はこれまで，タンパク質的アプローチを
中心に植物ミオシンの解析を行ってきた．これまでの研究
により，植物ミオシンの高速運動を引き起こす構造的基
盤 1, 2）酵素的基盤 3, 4），高速運動の生理的意義 5），植物ミオ
シンの運動速度多様性 6‒8），植物ミオシンの調節機構 9）な
ど高速運動する植物ミオシンの特性を明らかにしてきた．
本稿では，我々の研究成果を中心に高速運動する植物ミオ
シンについて概説する．

2. ミオシン

ミオシンはATPの加水分解エネルギーを利用して，アク
チン繊維上を運動する代表的なモータータンパク質であ
り，ほぼすべての真核生物細胞に存在する．ミオシンは動
物において，走る・飛ぶ・跳ねるなどの個体レベルの運動
の他，心臓拍動・血管収縮などの器官レベルの運動，細胞
運動・細胞質分裂などの細胞レベルの運動，細胞内物質輸
送などの細胞内レベルの運動などさまざまなレベルの運
動に関わっている．ミオシンは1942年のSzent-Györgyiに
よる筋組織の収縮研究で発見された．そして，発見後の
約50年間は，ミオシン研究のほとんどは筋肉ミオシンを
用いて行われてきた．1990年代から2000年にかけてのゲ
ノム解析の結果，ヒトには39遺伝子のミオシンが存在す
ることがわかった．このうち，14遺伝子は骨格筋，心筋，
平滑筋といった筋肉ミオシンが属する「ミオシン2」で
あったが，25遺伝子は筋肉ミオシンとは異なるクラスの
ミオシンであることがわかった．それらは発見順にミオシ

ン1, 3, 5, 6, 7, 9, 10, 15, 16, 18と名づけられた．ちなみに，
ミオシン1は筋肉ミオシンであるミオシン2の30年後に発
見されたが，筋肉ミオシンがcoiled-coilにより二量体を形
成しているのに対し，ミオシン1はcoiled-coilがなく単量
体であったので，先に発見された二量体である筋肉ミオシ
ンがミオシン2と名づけられ，後に発見された単量体のミ
オシンがミオシン1と名づけられた．その後，ミオシン1
以外にも多くの非筋ミオシンが発見されたが，それらは，
モータードメインのアミノ酸配列の相同性によるクラス分
けがなされ，前述したように，発見された順に数字がつけ
られていった．近年，ヒト以外のさまざまな生物でゲノム
プロジェクトが行われ，ミオシンは79以上のクラスから
なるスーパーファミリーを構成しており，さらにそれぞれ
のクラスにはさまざまなサブクラスが存在していることが
明らかになっている 10）．ミオシンはクラス，サブクラスが
異なると運動速度，運動方向，力の大きさなどミオシン特
性が大きく異なる 11）．

3. 高速運動する植物ミオシン

動物は食べ物を求めて活発に動き回る．その運動の駆動
力は筋肉ミオシンである．一方，植物は光合成によりエネ
ルギーを作ることができるので，動く必要がなく，発生し
た場所で一生過ごす．そのため，一般に動物は「動」，植
物は「静」のイメージがある．しかし，植物の細胞内を顕
微鏡で観察すると，原形質流動と呼ばれている動物細胞で
はみられない激しい運動が起こっていることがわかる．原
形質流動は植物特有のミオシンであるミオシン11により
駆動されている．ミオシン11は球状尾部ドメイン（globular 
tail domain：GTD）で小胞体に結合しながら，アクチン繊
維をプラス端方向に運動する（図1A, B）．植物細胞の細胞
膜直下ではアクチン繊維が極性をそろえて配向しているの
で，植物細胞内では一方向性の流れである原形質流動が発
生している（図1C）．
原形質流動は非常にダイナミックな運動であるので創成
期の簡易的な顕微鏡でも容易に観察でき，文献としての原
形質流動の最初の報告は1774年のイタリアのCortiによる
淡水産藻類のシャジクモの原形質流動観察まで遡る．ちな
みに，植物の中で最も速い原形質流動を行っている生物は
最初に原形質流動が報告されたシャジクモであり，その速
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度は25°Cで70 µm/sに及ぶ．シャジクモの原形質流動はそ
の高速運動に加え，非常にきれいな一方向性の様相を呈す
るので，原形質流動の研究材料として古くから使用されて
きた．1950年代に神谷・黒田は，シャジクモ細胞の原形
質流動速度は細胞膜近傍が最も速く，細胞膜から離れるほ
ど遅くなることを見いだし，流体力学的考察から原形質流
動の駆動装置が細胞膜直下に存在することを提唱した 12）．
1974年にシャジクモの細胞膜直下にアクチン繊維が極性
をそろえて配向していることがわかり 13），原形質流動の
駆動はミオシンによると考えられるようになった．このこ
とはまた，シャジクモには70 µm/sの生物界最速のミオシ
ンが存在することを意味する．多くの研究者がシャジクモ
からの最速ミオシンの単離を試みたが，タンパク質分解酵
素に富む液胞が細胞質の大半を占めるシャジクモから生化
学的な方法で純度よいミオシンを精製するのは難しく，さ
らに，シャジクモのゲノム情報も不足していたこともあ
り，1974年の最速ミオシンの存在予測から，クローニング・
同定まで長い時間を要した．2018年に西山・坂山らによ
り明らかにされたシャジクモChara brauniiのゲノム情報 14）

をもとにして，我々は西山・坂山と共同でシャジクモ
C. brauniiから4種のミオシン11遺伝子をクローニングし，
Cb11-1, 2, 3, 4と名づけた．次いで，これらの遺伝子を昆
虫培養細胞の系で発現させ，精製し，in vitro運動アッセイ
によりそれらの速度を測定したところ，Cb11-1とCb11-2
が長年にわたりその存在が予見されていた速度70 µm/sの

超高速ミオシンであり，Cb11-1が73 µm/sの生物界最速の
ミオシンであることがわかった 1）．その存在が予想された
1974年から論文報告の2022年まで，最速ミオシンを同定
するのに実に半世紀もの時間がかかったのである．Cb11-1
の速度の73 µm/sは動物のさまざまなミオシンより10～
1000倍速く，動物の最速ミオシンである骨格筋ミオシン
と比べても10倍速い．Cb11-1は文字どおり桁違いの速度
を持つ生物界最速のミオシンである（図2）．なお，樫山

図1 植物細胞内で原形質流動を引き起こしているミオシン11
（A）ミオシン11の模式図．N末端にATPおよびアクチン繊維と結合するモータードメイン（MD）が存在する．MD
のC末端側にはカルモジュリンもしくはカルモジュリン様タンパク質が結合する IQモチーフが六つあり，六つの
軽鎖（カルモジュリンもしくはカルモジュリン様タンパク質）が結合する．六つの軽鎖が結合した6IQはミオシン
運動における「レバーアーム」として機能する．IQモチーフのC末端側にはcoiled-coil領域が存在し，これにより
ミオシン11は二量体を形成する．C末端側には小胞体をはじめさまざまなオルガネラと結合す球状尾部ドメイン
（GTD）が存在する．（B）ミオシン11は球状尾部ドメインで小胞体に結合し，頭部のモータードメインでアクチン
繊維のプラス端方向に運動する．（C）植物細胞内の細胞膜直下ではアクチン繊維が極性をそろえて配向しており，
小胞体に結合したミオシン11がアクチン繊維のプラス方向に運動することによる流体力学的効果により，植物細
胞内では原形質流動が起きている．

図2 さまざまな生物のさまざまなクラスのミオシンの運動速度
緑：植物ミオシン，マゼンタ：動物ミオシン．文献1より一部
改変転載．
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らにより先にシャジクモChara corallinaから遺伝子クロー
ニングされた運動速度22 µm/sのCc1115）は，今回，我々が
Chara brauniiからクローニングしたCb11-3のオルソログ
であった．我々はまた，モデル植物として使われている双
子葉植物のシロイヌナズナの13種のミオシン11について
も，昆虫細胞で発現，精製し，その速度を測定した．それ
らの速度は多様であったが，多くは7 µm/s以上であり，植
物のミオシン11は動物のどのミオシンと比べても高速で
あることがわかった（図2）．
ミオシン11の高速運動の生理学的理由は何であろうか？　
その鍵は植物の細胞の大きさと関係があると考えられて
いる．動物細胞は直径10 µm程度であるが，植物細胞は分
裂を伴わない細胞成長が起こるので，成熟した細胞では直
径100 µmを超え，1 mm以上の細胞もある．ブラウン運動
による拡散時間は距離の二乗に比例する．そのため，直
径10 µmの動物細胞においては細胞外から取り入れた糖な

どの低分子がブラウン運動で細胞内に拡散するのに要する
時間はわずか0.05秒程度であるが，直径1 mmの植物細胞
では約10分かかる．細胞サイズが大きい植物細胞ではブ
ラウン運動による拡散だけでは不十分であるので，原形質
流動により拡散を促進していると考えられる．この仮説
を検証するために，我々は富永らと共同で，シロイヌナズ
ナの原形質流動を駆動している速度7 µm/sのAt11-2のモー
タードメイン（MD）を速度22 µm/sのCc11のMDに置換
した高速型At11-2キメラミオシンをシロイヌナズナAt11-2
欠失株で発現させた．高速型At11-2キメラミオシンを導
入したシロイヌナズナ株では，細胞サイズが大きくなり，
それとともに植物体サイズも大きくなり，上記の仮説を支
持する結果となった 5）．動けない植物は液胞に栄養物を貯
める必要がある．このとき，液胞の増大に伴い細胞サイズ
も大きくなる．大きな細胞サイズでも栄養物や酸素を細胞
内に行きわたらせるために，高速の原形質流動が必要とな

図3 ミオシンのクラス間でみられる特性の多様性とアクチンとの結合様式の多様性
（A） Velocity：四つのクラスのミオシンの運動速度，k-ADP from acto-M：アクチンに結合した状態のミオシンからのADP
解離速度，k-ADP from M：アクチン非結合時のミオシンからのADP解離速度，Acceleration of ADP dissociation by actin：
アクチン結合によるミオシンからのADP解離速度の加速倍率．Cc 11：Chara corallina myosin 11, Rb Fsk 2：rabbit fast 
skeletal muscle myosin 2, Chick 5：chicken myosin 5, Pig 6：pig myosin 6. データは文献3より．（B）さまざまなクラスの
ミオシンの loop4およびCM-loopにおけるアクチンとの結合様式．濃いオレンジ色で示した loop4およびCM-loopが
結合しているアクチン領域はミオシンのクラス，サブクラスにより異なっている．Cb11-1：Chara braunii myosin 
11-1, Cc11：Chara corallina myosin 11. 文献1より一部改変転載．
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り，ミオシン11が高速に進化したのだろう．シャジクモ
細胞は直径が1 mm，長さが5～10 cmであり，他の植物の
細胞と比べて桁違いに大きいので，シャジクモはこのよう
な桁違いの速さのミオシン11を持つように進化したと考
えられる．もしくは，桁違いの速さのミオシン11を持つ
ことにより，シャジクモは巨大な細胞サイズとなったのか
もしれない．

4. 高速運動を引き起こす分子・構造基盤

最後にミオシン11の高速運動を引き起こす分子・構造
基盤について我々の研究結果を概説する．ミオシンの運
動速度は（ステップサイズ）/（アクチンとの強い結合時間）
で近似される．ミオシンの速度は生物種，ミオシンクラ
スにより大きく異なり，その差は最大1000倍以上あるが，
ステップサイズの違いは大きくても数倍程度であり，ミ
オシンの速度を主に規定するのはアクチンとの強い結合
時間である．アクチンとの強い結合時間は主としてアク
チン結合時のミオシンからのADP解離速度（k-ADP of acto-M）
で規定される．我々はシャジクモCc11の（k-ADP of acto-M）を
ストップドフロー装置で測定したところ，これまで測定
されたどのミオシンよりも高い値であることを見いだし
た（図3A, k-ADP of acto-M）．興味深いことに，アクチン非結合
時におけるミオシンからのADP解離速度（k-ADP of M）につ
いては，Cc11の値は他のさまざまな速度のミオシンと変
わらなかった（図3A, k-ADP of M）．つまり，速いミオシンは
アクチン結合によってADP解離反応が促進されるが，遅
いミオシンはあまり促進されない（図3A, Acceleration of 
ADP dissociation by actin）3）．これらの結果から速いミオシ
ンと遅いミオシンの違いはアクチンとの結合様式の違いか
ら生じる可能性が考えられる．
この仮説については，以下のようにシャジクモミオシン

を使った変異実験からも支持された．ミオシンのアクチン
結合領域は loop2, loop3, loop 4, CM loop, helix-turn-helixの5
か所から構成されている．多くのミオシンは loop2に正電
荷アミノ酸が多くあり，この部分がアクチンのN末端の負
電荷に富む領域と結合する．一方，シャジクモミオシンは
loop2に正電荷アミノ酸がほとんどなく，アクチンとの結
合に関与していなかった．その代わり，シャジクモミオシ
ンは loop3の正電荷が他のミオシンと比べて多く，loop2の
代わりとなってアクチンと結合していた．ミオシン変異実
験から，loop2でアクチンに結合せず，loop3で結合すると
いうアクチンとの結合様式の違いが，シャジクモミオシン
の高速化の一因となっていることがわかった 2）．
我々は村田・鈴木と共同で最も高速な運動速度を持つ

ミオシンクラスであるミオシン11の最初のX線結晶構造
解析による高分解能構造として，シロイヌナズナミオシ

ンAt11-2の高分解能（2.8 Å）構造を取得することに成功
した 1）．At11-2のホモロジーモデルによりCb11-1とCc11
の構造を予測した．そして，さまざまなミオシンの構造と
比較した結果，ミオシンとアクチンとの結合は，ミオシン
側の結合 loop配列がミオシン間で大きく異なるだけでな
く，それらの loop配列と結合するアクチン領域もミオシン
間で大きく異なることがわかった（図3B）．シャジクモミ
オシンの中でもCb11-1とCc11は速度が約3倍違うが，こ
の二つのミオシン間では loop4およびCM loopが結合する
アクチン領域も異なっていることがホモロジーモデルから
予想された（図3B）．さらに，ミオシン変異実験により，
loop4およびCM loopの結合様式の違いがCb11-1とCc11と
の間の速度の違いの一因となっていることがわかった 1）．

5. おわりに

高速ミオシンの構造的知見および変異実験から，アクチ
ンとの結合様式の多様性がミオシンの速度の多様性を生み
出していることがわかった．我々は以前，植物内のミオシ
ンを高速化すると，原形質流動が高速化し，植物の大型化
につながることを示した 5）．ミオシンのアクチン結合部位
の改変によるミオシン高速化はバイオマス・資源植物など
の増産の他，高速運動するナノマシンの開発への応用も期
待できる．
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