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WOX5  
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B-type CDK 
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columella stem cell 
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5-ethynyl-2'-deoxyuridine 

ENHANCER OF GLABRA 3 

Fold change 
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Kip-related protein 
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mitotic specific acticvator 

phosphate buffered saline 

Proliferating Cell Nuclear Antigen 

propidium iodide 

quiescent center 

root apical meristem 

RETINOBLASTOMA-RELATED 

repressor-type R1R2R3-Myb transcription factor 

ROOT HAIR DEFECTIVE 6 

TRANSPARENT TESTA GLABRA1 

untranslated region 

WEREWOLF 

WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX 5 
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Ņƹ3Ʃŕ¢Ǝ25�BĂǅ¼Xy}kV�[��3ǔ± 

 
� ŲĂǅŕƹ3Ʃŕ¢Ǝ252-4�Ăǅƚď7Xy}kV�[��EĦAü2�Ă
ǅƺǵ5?6ƺ�Eė×¼Ə2éǋ2őò#B /.�ŢŇÛœ7ùDCB
Ɲ2Ņ
ƹ252-4�î�3Ăǅ7�ƙ#B /7.812(<�Ĭ�/Xy}kV�[�
�E/B /2?+-ĚŌ3Ăǅ3�ſłǂEƣĝ"�Ɛś1ËƙEĦB
Ăǅ¼X
y}kV�[��4�łǂƓŹƹĠE�ǃ6@űǃ3Ăǅ2Ɠ4B /2?+-œǨ
#B
ƙƹƺǓ.4ŖF2äÉ7ùDC-5A�łǂƓŹƹĠEų�2Ľ%-ƆÌǦ
ǕŨ#BM�iT��Ú/�ƺƫ"(ƹĠ7Ěǘ¬ċ2?+-Öǰ#BĂǅ2ĆǞ#
Bp�T��Ú2ŷƼ!C-2B(Warrillow et al., 2008)
Ņƹ.4�Ņƹv�|�>
utdiv�|�7�M�iT��Ú(ƆÌǦǕŨÚ)5?6p�T��Ú(¬ċÚ)3
ƓŹǝĜ.Áƥ#B /7Ž@C-2B(Norman et al., 2011; Murphy et al., 2012)
ǳ4
5�YJhPJk�4�ºŬE¤"-Ņƹ3žļƵ/ž�Ƶ3¼Eù8Ǣ"-5A�
ǫ¾¶3œƆEőò"-2B(Bartrina et al., 2011)
Ɲ2ž�Ƶ.ŕČ!CBh��]
`Hd�ÚYJhPJk�4�žļƵ¾¶3œƆEŪō#BM�iT��Ú3Ņƹv
�|�/"-Ž@C-2B(Kiba et al., 2013)
:(�Ƽ3Ņƹv�|�.1BO�R[
�4�žļƵ.ŕČ!C(=37��ºŬE¤"-ž�Ƶ8ǕŨ!C�ĂǅĬÀōù
EŪō#B /7Ž@C-2B(Zhao et al., 2011)
O�R[�4þ.=üœ!C-2
B7�žļƵ�ž�ƵÐ2ĂǅǇļ2ůĄ#BƦįǕŨų3Ƨôőò2?A�ÕĲƏ
2O�R[�EƁŚ!%�¾¶Ûœ>œƆEőò#B(Tanaka et al., 2007, Wang et al., 

2014)
utdiv�|�E¤"(Ăǅ¼Xy}kV�[��3ǳ/"-4�ROOT 

MERISTEM GROWTH FACTOR (RGF)7Ë�@CB
RGF 4þż3·Ăǅǯ�.Čŕ
!CB 13 Hymč6@œButdi.1A�¬ċ2?+-þ3¿Ƶū8/ö7A�
?Aö2ǯ�3Ăǅ2Ĩǜ!CB(Matsuzaki et al., 2010)
RGF EĨǜ"(ĂǅƟ.4�
Ăǅƺǵ3őò2ĮǠ1ƑĢ�đ PLETHORA (PLT)3b�pTĠ3�ƌ�7Ã B
(Matsuzaki et al., 2010)
"(7+-�·Ăǅ6@�2Ăǅ4�ĭƺ1 RGF 7ÎÊ!C
$�PLT b�pTĠ3�ƌ�7Ã8292(<�Ăǅƺǵ7ǡ4@CB
 3?32
RGF 4p�T��Ú3ƓŹǝĜ.ĂǅƺǵEőò#BĂǅ¼Xy}kV�[���
đ/"-Áƥ#B
 

� ÖƤ3äÉ6@�ǝ�1ƑĢ�đ7ŅƹĂǅ¼E�ƙ#B /=ǎ@621+-2
B
ǳ45ǻƩŕ3¢Ǝ.4�bHLH ÚƑĢ�đ.1B TARGET OF MONOPTEROS7 

(TMO7)7ǻ6@èþŤ8�ƙ"�èþŤ3�Ǎßƌ2Áƥ#B /7Ž@C-2B
(Schlereth et al., 2010)
:(�Ƽ3 bHLH ÚƑĢ�đ.1B UPBEAT1 (UBP1)4þµ.
ƑĢ!C�b�pTĠ7þ3ƺ�ǯ�8�ƙ#B (Tsukagoshi et al., 2010)
SHOOT 

MERISTEMLESS (STM)4ÝƇƺǵŢŇ3Ûœ5?6�Ė2ĮǠ1v{OweT]Ú



���

ƑĢ�đ.1B7�ÝƇƺǵŢŇ3Ā©Ť(L1 Ť)6@�ŤƟū3 L2 Ť8�ƙ#B 
/7Ž@C-2B(Kim et al., 2003)
 C@3ƑĢ�đ2�GUS > 3 x GFP 103ƺ
đǮ7ŷ82bUEƳ�#B /.Ăǅ¼�ùEţª#B/�ÁƥÞŰƽ�ų3ưë
ÚE¦ƶ#B /7.8191B /6@�Ăǅ¼�ù2?+-Ɛś1Ăǅ8�ƙ#
B /7 C@ƑĢ�đ3ÁƥƩë2Ʋ�Þ.1B/ø4@CB(Kim et al., 2003; 

Schlereth et al., 2010; Tsukagoshi et al., 2010)
 

� ƑĢ�đ3Ăǅ¼�ù4t�^|g]x�bE¤"(ŅƹƝ�Ə1łǂƓŹÁ÷
.1B/Ž@C-2B(Nakajime et al., 2001; Bernhardt et al., 2005; Kurata et al., 2005; Wu 

et al., 2010; Sager et al., 2018)
t�^|g]x�b4ŅƹĂǅ¼E,1�ºń3Ƕǣ
ƉǷ.1A�ǶǣƉǷEƸ3ĂǅǇ/&3Ɵū2d}�sń3ķǅų.1Bg]|a
�z2?+-÷œ!C-2B(Nicolas et al., 2017)
ƑĢ�đ7t�^|g]x�bE
¤"-Ƽ3Ăǅ8�ƙ#B /.ǰAü+(Ăǅ¼3Xy}kV�[��7œǨ#
B(Maule et al., 2011; Vaten et al., 2011)
 

[�Jlj^j.P��]üœúš3Áƥ®ƜÚƽ��Ɠđ ical3m EƩë!%B/�
t�^|g]x�b2P��]7ƁŚ"-�ǶǣƉǷ7ā7B /2?A�ƺǵ²Œ
3Ƅ"2Ɗ�>�ƺǵǐ3¯ƕ3�Ł107»ć!CB(Vaten et al., 2011; Liu et al., 

2017)
 3 /6@�t�^|g]x�bE¤"(Ăǅ¼Xy}kV�[��4�Ŕ
Ł1ĂǅƺǵEŪ#32Ʋ�Þ.1B/ø4@CB
 

� SHORT ROOT (SHR)4þ3Ƃŉƃ.ƑĢ!C�b�pTĠ7�Ť©ū3ƟƬĂǅ8
�ƙ"-�SCARECROW (SCR)3ƩëEǙƛ#B /7Ž@C-2B(Nakajima et al., 

2001)
ƟƬĂǅǴ3Ā=þżū2�ſ#BƬŤ/ƟƬĐêĂǅ.4�SHR / SCR 7Ñ
ƅƏ2Ƙ8 D6 ÚYJT��3ƩëEǙƛ"-�&3ƲƖƺǵEőò"-2B(Sozzani 

et al 2010)
"6"17@�Ăǅ¼E�ƙ#BƑĢ�đ7ĂǅĬÀőò�đEőò#B
ǳ4ű2ǂý719�Ăǅ¼Xy}kV�[��E¤"(Ăǅƺǵőò3ġŵ2,2
-4ǥ¥7ōF.21237ëń.1B
 

 

 
Ņƹ3 CDK-YJT��5?6 CDK 3��č�őò 

 
� ĂǅĬÀ3őò3ƺđÁ÷252-4�_��-]�Ok�Rj�`.1B Cyclin-

Dependent Kinase (CDK)/p�hj��đ.1BYJT��(Cyclin; CYC)7ƂŉƏ2
Ƙ9 /7Ž@C-2B
[�Jlj^j3YJT��24 A ÚYJT��7 3 ħ
Ǳ(CYCA1-3)�B ÚYJT��7 3 ħǱ(CYCB1-3)�D ÚYJT��7 7 ħǱ(CYCD1-

7)ůĄ#B
&3Ƃ.�CYCA3 / D ÚYJT�� 7 ħǱŠ-7 G1 À5?6 G1/S ō
ù�ĎA3 A Ú/ B ÚYJT��(CYCA1-2, CYCB1-3)7 G2/M ōùEőò"-2B 



�	�

(Wang et al., 2004; Menge et al., 2005, Boruc et al., 2010; Takahashi et al., 2010)
 

� Ņƹ3 CDK 4�CDKA�CDKB�CDKC�CDKD�CDKE�CDKF�CDKG 3 7 ħǱ
2ƺǱ!C-2B(Menges et al., 2005)
&33*�CDKA / CDKB 3 2 ħǱ7ĂǅĬ
À3ōùEƈŜƏ2őò"-2B(Segers et al., 1997; Mironov el al ., 1999; Adachi et al., 

2009; Boruc et al., 2010; Joubes et al., 2000)
CDKA 4ĂǅĬÀEƉ"-Ʃë"-5A�
PSTAIRE |d�rE¤"-YJT��/àü"�Š-3ĂǅĬÀ]f�\3ōùE
őò"-2B (Mironov el al ., 1999; Adachi et al., 2009; Boruc et al., 2010)
�ǃ.�CDKB

4 PSTAIRE |d�rEǗ"-5@$�úǁ3 cdc2/cdc28 ƽ�³Eŧǀ.812�Ņ
ƹƝ�Ə1 CDK /"-Ž@C-2B(Joubes et al., 2000; Weimer et al., 2016)
CDKB 4
CDKB1 / CDKB2 3 2 ħǱ3YsU��t6@1A�&C'C S ÀñÀ6@ M À�
G0À6@ M À26�-Ʃë"-2B
&3(<�ĥ2 G2/M 3ōùEőò"-2B
/ø4@C-2B(Porceddu et al., 2001; Menges et al., 2005)
CDKD / CDKF 4�CDK

3 T-loop ǯ�E��č�"²Œ�#B CDK ²Œ�Rj�` (CDK-Activating Kinase; 

CAK)/"-Ž@C-2B(Fisher et al.2005; Umeda et al., 2005; Takatsuka et al., 2009)

CAK 3b�Weh.1B CDKA 3 161 ƪǒ3]�Ok�Eo��ſ¹"(ƽ�Ú
CDKA 4 cdka ÁƥÞŰƽ�ų3ưëÚEŧǀ.812 /7ǂý!C-5A�Ņƹ
252-= CAK 2?B��č�7 CDK 3²Œ2ĮǠ.1B /7D6B(Dissmeyer 

et al., 2007)
�ǃ.�CDKC 4ƑĢőò�CDKE 4]h�]�Ɨ�CDKG 4 RNA 3Ŷ
Ĥ>t�_e[�U2½Ǜ"-2B /7ǂý!C-2B7�ĂǅĬÀEőò"-2
B/23Žå4ǂý!C-212(Zhao et al., 2017; Zeng et al., 2014)
 
� CDK 3��č�E¤"(őò4 CAK �©2=ǂý!C-2B
ƙƹ.4�b�p
TĠRj�`.1B WEE1 7 CDK 3 14 ƪǒ/ 15 ƪǒ3]�Ok�/d�[�E�
�č�#B /.�CDK ²ŒEǡő#B(Sun et al., 1999)
 3��č¿7rN]rG
b�`.1B CDC25 2?+-ĦAĵ6CB/�CDK 4²Œ�#B(Russell et al., 1986; 

Kumagai et al., 1991; Gautier et al., 1991)
[�Jlj^j3 CDKA 3 14 ƪǒ/ 15 ƪ
ǒ3]�Ok�/d�[�E&C'CH]p�S�č/U�by�č2ſ¹"(Ç
ĕ��č�Ú CDKA (CDKA DE)4 cdka ÁƥÞŰƽ�ų3ưëÚEƵƺƏ2"6ŧǀ
.812 /6@�14 ƪǒ/ 15 ƪǒ3]�Ok�/d�[�3��č�4Ņƹ3
CDK ²Œőò2=ĮǠ.1B/ø4@C-2B(Weimer et sl., 2012)
"6"17@�
Ņƹ2= WEE1 / CDC25 3O�a�U7ƿů!C-2B7�ƉŁŕ�Ńâ�.«Á
ƥÞŰƽ�ų4æƄ1ưëÚEę!12(Sun et al., 1999; Sorrell et al., 2002; Gonzalez et 

al., 2004)
ǖ�ǂý!C-2Bǳ/"-�wee1 ÁƥÞŰƽ�ų7 DNA Ʒŗţªă2
¸ĨŒEę#/23à¡.1A� 3 /6@ WEE1 4 S À252-�@63ÁƥE
Ǘ#B/ø4@C-2B(Schutter et al., 2007; Dissmeyer et al., 2009)
"6"17@�
CDKA 3 14 ƪǒ/ 15 ƪǒ3]�Ok�/d�[�E&C'Co��/rLk�H



�
�

�k�2ſ¹"(ƽ�Ú CDKA 4�wee1 ÁƥÞŰƽ�ų3ưëÚEŧǀ#B /7
.812 /6@�S À25�B WEE1 3Áƥ4�CDKA E¤"(=3.12/ø4
@C-2B(Dissmeyer et al., 2009)
 

 

 
Ņƹ3 CDK ţª�đ 

 
� ƙƹ.4 CDK ţª�đ (CDK inhibitor; CKI) 3�,.1B Cip/Kip rGy��3
CKI 7 CDK /YJT��2àü"�CDK ²ŒEţª#B /7Ž@C-2B(Wang 

et al., 1997)
KIP-RELATED PROTEIN (KRP)4�Cip/Kip rGy��2Ů#B p27 /ŧ
ƚŒE=,�Ņƹ3 CKI .1B (Veylder et al., 2001)
[�Jlj^j.4�KRP 4 7

ħǱůĄ"-5A�in vitro 25�B¥ř3à¡�Š-3 KRP 7 CDKA�CDKB1�
CDKB2 /àü"- CDK ²ŒEţª#B /7ǎ@6/1+-2B(Nakai et al., 2006)

KRP 4 C ǈż3ûƕ2ƿů!C( CDK àüƧǴE¤"- CDK /àü#B
:(�
N ǈżū24�PEST ƧǴ�­�ù[Uj�10ǝ�1|d�r7ůĄ"-5A�ƺ
đħ2?AǗ"-2B|d�r7�1B
KRP 3Ų94b�pTĠƺ¥őòEĨ�-
5A�KRP1�KRP2�KRP6�KRP7 4Ņƹų2 26S t�fHa�zţªă.1B MG132

Eıǥ#B /.��ƌ�#B /7ǂý!C-2B(Verkest et al., 2005; Kim et al., 

2008; Li et al., 2016)
 3b�pTĠƺ¥őòEŻ+-2BǼ�đ3�,/"-�E3

~qRd��Q�`3�,.1B SCF Ʒüų3÷œ�đ3 F-box-like17 (FBL17)7ǂ
ý!C-2B(Kim et al., 2008)
FBL17 4 KRP6 5?6 KRP7 /ŧðĆǞ"-�~qR
d��EŪ"� C@3 KRP b�pTĠEƺ¥2ƛ9(Kim et al., 2008)
 

� KRP E¢ĿƩë#B[�Jlj^j.4�¾¶œƆ3Ƅ"2ţª>�ǟ3ÍĔ�1
0ŲǐƏ1ưëÚ7»ć!C�CDKA 3²Œ7Ɗ�"(ƽ�ų/Ų93Ǳĕƒ7å@
CB(Veylder et al., 2001; Annika et al., 2012)
�ǃ.�KRP 3ÁƥÞŰƽ�ų.4�ƽ
�EĖ, KRP 3ħǱ7Ų290 CDK ²Œ7Ǻō#B /6@�KRP 4ÁƥƏ2ľ
ƆŒ7û2/ø4@C-2B(Cheng et al., 2013)
7 ħǱ3 KRP Š-7ÞŰ"(ŲĮƽ
�ų7źǦ!C-5A�ǟ3YJ^3ũŷ>ǻ33ǁĂǅ3�Łũņ2?+-ħđƟ
2Ơîų3ǻ7Ûœ!CBƱƕ7ļĸ#B(Cao et al., 2018)
�ǃ.�Ɲƌ3 KRP �
Ɠđƽ�2?+-�8Ã BưëÚ=ǂý!C-2B
ǳ45�KRP2 3ƽ�4ūþ
ŏ3ũ�E�KRP5 3ƽ�4þ3ňƆǡőE�KRP6 3ƽ�4Ʃ£ŪōE=(@#(Sanz 

et al., 2011; Wen et al., 2013; Nieuwland et al., 2016)
 

� SIAMESE (SIM)/[�Jlj^j2 16 ħǱůĄ#B SIM 3v|�U.1B
SIAMESE-RELATED1-16 (SMR1-16)4ŅƹƝ�Ə1 CKI /"-Ž@C-2B(Kumar et 

al., 2015)
In virto ¥ř3à¡�SIM 4 CDKA > CDKB /àü"�&3²ŒEǡő#



���

B /6@�Š-3ĂǅĬÀ]f�\3ōùEőò"-2B/ø4@C-2B
(Harashima and Schnittger, 2012; Kumar et al., 2015)
:(�SIM 3ÁƥÞŰƽ�ų.4
h�JX�z3�ĲƏ1Ăǅƺǵ7Ã B7� 3ưëÚ4 cycd3;1/2/3 ĈĮƽ�>
cdkb1;1/1;2 ƠĮƽ�EƛƢ#B /.¦ƶ#B /6@�SIM 4YJT��-CDK 3
²ŒEǡő#B /.ƺ�Ăǅ3ĂǅƺǵEǡő"-2B /7ø4@C-2B
(Kumar et al., 2015)
16 ħǱůĄ#B SMR 3Ɵ�SMR1�SMR2�SMR3�SMR4�SMR5�
SMR6�SMR11�SMR13 E sim 3ÁƥÞŰƽ�ų2h�JX�zƝ�Ə1t�|�b
�EǞ2-ÒőƩë!%(ŀü2�sim 3ÁƥÞŰƽ�ų3ưëÚ7ŧǀ!CB /
6@�SMR 4 SIM /ƚǝ2 CDK ²ŒEǡő"-2B/ǚť!C-2B(Kumar et al., 

2015)
:(�SMR1 4´ŦŴŒ2?+-ƩëǙƛ!C�SMR5 / SMR7 4 DNA ŰĶ
2?+-ƩëǙƛ!CB /6@�SMR 4©§6@3]h�]2�Ɨ"ĂǅĬÀEn
s/"-Áƥ"-2B/ø4@C-2B (Yi et al., 2014; Dubois et al., 2018)
 

 

 
RBR 2?BĂǅƺǵ3őò 

 
� G1 À6@ S À83�ù24�CELL DIVISON CYCLE (CDC6)�ORIGIN RECOGNITION 
COMPLEX 1 (ORC1)�PCNA 103 DNA Ʒŗ3¨Đ5?6ōù2ƮǠ1�ƓđÙ3
Ʃë7īǠ.1B
 C@3�ƓđÙ3Ʃë4 E2F ƑĢ�đ2?+-őò!C-2
B(Ramirez et al., 2003; Klaas et al., 2005)
[�Jlj^j3 E2F 4 E2Fa�E2Fb�E2Fc �
E2Fd �E2Fe�E2Ff 3 6 ħǱůĄ"-5A�E2Fa�E2Fb�E2Fc 4 DPa :(4 DPb /
ƠǮųEÛœ"-�Ǫ�Ɠđ3ƩëEƅŝ#B(Mariconti et al., 2002; Kosugi et al., 

2002; Van et al., 2010; Wang et al., 2018)(Ŏ 1-1)
�ǃ.�E2Fd�E2Fe�E2Ff 24�DPa 

:(4 DPb /ƠǮųEÛœ#B(<2ƮǠ1i{J�7ƿů!C-5@$�źǮų
.Áƥ#B/ø4@C-2B(Kosugi et al., 2002)
:(�E2Fd �E2Fe�E2Ff 32$C
6E¢ĿƩë!%([�Jlj^j.4 E2F-DP Ʒüų3ƑĢ²Œ7Ɗ�#B /6
@�E2Fd/e/f 4 E2Fa/b/c /ÏüƏ2Áƥ#B/ø4@C-2B(Kosugi et al., 2002)
 

� RETINOBLASTOMA-RELATED (RBR) 4 E2F 2ƈŜàü"�E2F 3ÁƥEǡő#
B /. S À83ōùEţª#B(Magyar et al., 2005; Gutzat et al., 2012) (Ŏ 1-1)
YJ
T��-CDK 4 RBR E��č�#B /.�RBR / E2F 3àüEţª"�E2F 3²
Œ�EŪ#(Boniotti et al., 2001; Gutzat et al., 2012) (Ŏ 1-1)
RBR 3ÁƥÞŰƽ�ų4Ƨ
ØųƀēŒEę#(<�miRNA 3ƛƢ2?BmeTcK�ġç2?AÁƥ7¥ř!
C-8((Wildwater et al., 2005; Johnston et al., 2010; Ramírez et al., 2013; Perilli et al., 2013; 

Matos et al., 2014)
RBR EmeTcK�"([�Jlj^j.4�ÂõÜƴĂǅ>þ
3 QC Ăǅ7ƺǵEƋĒ#B /7.8191B /6@�RBR 4Ʃŕ3¢Ǝ.Ă



� ��

ǅƺǵ²Œ3ǡő2ĮǠ1ǔ±EŻ+-2B/ø4@C-2B (Johnston et al., 2010; 

Ramírez et al., 2013; Perilli et al., 2013; Matos et al., 2014)
 3ÂõÜƴ/ QC Ăǅ3ƺ
ǵǡő4�RBR 7ƑĢ�đ.1B FAMA > SCARECROW(SCR)/àü#B /2?
A�ƯƏ�Ɠđ3ƩëEőò#B /7ǂý!C-5A�E2F E¤"(ĂǅĬÀőò
/4�1B/ø4@C-2B (Ramírez et al., 2013; Perilli et al., 2013; Matos et al., 2014)
 

�  

 
MYB3R 2?B G2/M À3ōùőò 

 
� G2 À6@ M À83ōù252-4�R1R2R3 Ú MYB ƑĢ�đ(MYB3R)7ĮǠ1ǔ
±EĖ+-2B
MYB3R 4 M À83ōù2ĮǠ1 CYCLINB (CYCB)> CDKB �Ɠđ
Ù3t�|�b�ļ2ůĄ#B MSA M�{�h2àü"� C@3�Ɠđ3ƑĢE
őò#B(Haga et al., 2007; Kobayashi et al., 2013)
[�Jlj^j252- MYB3R E
X�i#B�Ɠđ4 MYB3R1~MYB3R5 3 5 ,.1B(Ŏ 1-3)
&33*�MYB3R4 4
ƑĢ²Œ�ƥEǗ"-2B(<�Activator MYB (Act-MYB)/ï5C-2B
�ǃ.�
MYB3R3 / MYB3R5 4ƑĢǡőƥEǗ"-2B(<�Repressor MYB (Rep-MYB)/ï
5C-2B
MYB3R1 4ƑĢ²Œ�ƥ/ƑĢǡőƥ3ǫǃ3ÁƥEǗ"-2B/ø4
@C-2B�Kobayashi et al., 2013�
MYB3R2 4ű3 MYB3R �Ɠđ/3ŧƚŒ7Ɗ2
 /6@��1BÁƥE=+-2B/ø4@C-2B(Kobayashi et al., 2013; Chen et al 

2017)
 

� Act-MYB 4 G2 ÀñÀ2Ʃë7Ǚƛ!C�MSA M�{�hEǗ"( G2/M ÀƝ�
Ə�ƓđÙ3ƑĢEŪō#B(Haga et al., 2007; Haga et al., 2011)
Act-MYB 3ƯƏ�Ɠ
đ24 CYCB1 > CDKB2 3?31 G2/M À3ōù2ĮǠ1YJT��> CDK 71B
 /6@�Act-MYB 4 C@3�ƓđƩëEƈŜőò#B /.�G2 À6@ M À8
3�ùEŪ"-2B/ø4@CB(Haga et al., 2007) (Ŏ 1-1)
�ǃ.�Act-MYB 4YJ
T��-CDK 2?B��č�.²Œ�#B /6@�Act-MYB /YJT��-CDK Ʒ
üų4Ŕ3rI�ioeT��tEÛœ#B /7ęÿ!C-2B(Araki et al., 2004; 

Haga et al., 2007)
Act-MYB 3ÁƥÞŰƽ�ų.1B myb3r1 myb3r4 ƠĮƽ�ų.4�
Ƅ"2œƆ�Ł>�ƺǵǐ3¯ƕ�Ł2?+-pb��Ûœ7Ű1DCB10ŲǐƏ
1ưëÚ7»ć!CB(Haga et al., 2007; Haga et al., 2011)
"(7+-�Act-MYB 4 G2

À6@ M À83�ùEőò"-2Bx]b��S}��b�.1B/ø4@C-2
B
 

� Rep-MYB 4�G2/M À�©3ĂǅĬÀ]f�\.Ʃë"�G2/M ÀƝ�Ə�ƓđÙ
3ƩëEǡő"-2B(Kobayashi et al., 2013)
Rep-MYB 3ÁƥÞŰƽ�ų.4�G1/S

À3Ăǅ.= G2/M Ɲ�Ə�ƓđÙ7Ʃë#B(Kobayashi et al., 2013)
:(�ƺ�Ă



�  �

ǅ252-= G2/M Ɲ�Ə�ƓđÙ7�ĲƏ2Ʃë#B /6@�Rep-MYB 4 G2/M

ÀƝ�Ə�ƓđÙ3ƩëE G2/M À2íƌ#BÁƥ//=2�ƺ�Ăǅ. C@3�
ƓđƩëEǡő#BÁƥEĖ+-2B/ø4@C-2B(Kobayashi et al., 2013)
Act-

MYB /ƚǝ2�Rep-MYB = CDK 2?B��č�őòEĨ�-5A���č�!C
B/ 26S t�fHa�z2?Aƺ¥2ƛ6CB(Chen et al., 2017) (Ŏ 1-1)
ǳ45 DNA

ŰĶ4 CDK ²ŒEƊ�!%B /2?A�Rep-MYB E�ƌ�!%B
DNA ŰĶŃ
â�.4�ATAXIA TELANGIECTASIA MUTATED (ATM)>ATM AND RAD3-RELATED 

(ATR)/2+(_�Y�Rj�`7Wmz3ŰĶƵ�Eƣĝ#B/�ƑĢ�đ
SUPPRESSOR OF GAMMA RESPONSE1 (SOG1)E��č�"²Œ�!%B(Zhou and 

Elledge, 2000; Abraham, 2001; Bartek and Lukas, 2001; Kurz and Lees-Miller, 2004)
²Œ
�!C( SOG1 4�SMR5 > SMR7 103 CKI 3ƩëEǙƛ"�CDK ²Œ3Ɗ�E�
8Ã #(Yi et al., 2014; Ogita et al., 2018)
&3à¡�Rep-MYB 3b�pTƺ¥7ǡő
!CƁŚǮ7ũ�#B /.�G2/M ÀƝ�Ə�ƓđÙ3ƩëǙƛ7ţª!C�Ăǅ
ĬÀ7 G2 À.ƋĒ#B(Yi et al., 2014; Chen et al., 2017)
 3?32�Rep-MY 3��
č�4 G2/M À3ōùEőò#Bļ.ƭŁ2ĮǠ.1B
 

 

 
þ3ưƬĂǅ3�Ǎßƌ 

 
� [�Jlj^j3þ3ưƬ4�þǑEÛœ#B /7.8BþǑĂǅ/þǑEÛœ
"12ƭþǑĂǅ3ƠħǱ3ĂǅbJt.÷œ!C-2B(Manlio et al., 1996)
 C
@3Ơ,3ĂǅbJt4�ſłǂ2?+-éǋ2őò!C-5A�Ơ,3ƬŤĂǅ/
Ŝ"-2BưƬĂǅ4þǑĂǅ3��,3ƬŤĂǅ/Ŝ"-2BưƬĂǅ4ƭþǑĂ
ǅ3�ǍE®Ɯ#B /6@�ưƬĂǅ7ƬŤĂǅ6@[Uj�EĨ�ĦB /7Į
Ǡ.1B/ø4@CB(Griersona et al., 2014)
ǆǸƻ.4ƾÅļ�Ơ,3ƬŤĂǅ/Ŝ
"-2BưƬĂǅEþǑĂǅ(Trichoblast cells)��,3ƬŤĂǅ/Ŝ"-2BưƬĂ
ǅEƭþǑĂǅ(Atrichoblast cells)/ï7
 

� þ3ưƬĂǅ3�ǍEßƌ#B(<3ưƬĂǅ-ƬŤĂǅ¼3[Uj�ƓŹÁ÷2
,2-4Ʋǎ1ƒ7Ų27�þ3ưƬĂǅ.Ʃë"-2BĨǜųÚRj�`
SCRAMBLE (SCM)/ QUIRKY (QKY)7[Uj�EĨǜ"-2B/ø4@C-2B(<�
�@63utdi[Uj�7ƬŤĂǅ6@Ũ@C-2B/ǚť!C-2B(Su et al., 

2007; Song et al., 2019)
:(�ƬŤĂǅ3�ǍEőò#BƑĢ�đ JACKDOW (JKD)3
ÁƥÞŰƽ�ų.4��ĲƏ1þǑĂǅ/ƭþǑĂǅ3±ü7ũ�#B /6@�Ƭ
ŤĂǅǘǢ3[Uj��đ4�JKD 3�Ǫ.őò!C-2B/ø4@CB(Hassan et 

al., 2010)
 



� ��

� [�Jlj^j3þ3ưƬĂǅ3�Ǎßƌ2,2-4�ƽ�ų3źǦ5?6è��
Ɠđ3Áƥ¥ř2?Aǥ¥7ōF.8(
bHLH ÚƑĢ�đEX�i"-2B
GLABRA 3 (GL3)/ ENHANCER OF GLABRA 3 (EGL3)4þǑĂǅ.Ʃë7Ǚƛ!C�&
3ñ�b�pTĠ7t�^|g]x�bE¤"-þǑĂǅ6@ƭþǑĂǅ8�ù#B
(Bernhardt et al., 2005)
ƭþǑĂǅ252- GL3 / EGL3 4 MYB ÚƑĢ�đ.1B
WEREWOLF (WER)/ MYB23�WD40 b�pTĠ.1B TRANSPARENT TESTA 

GLABRA1 (TTG1)/Ð2 MYB-bHLH-WD40 ƷüųEÛœ"�ƭþǑĂǅ3�Ǎßƌ
2ĮǠ.1B GLABRA2 (GL2)3ƩëEǙƛ#B(Masucci et al., 1996; Bernhardt et al., 

2003; Hassan et al., 2010; Griersona et al., 2014) (Ŏ 1-2)
MYB-bHLH-WD40 Ʒüų4�
GL2 �©2�CAPRICE (CPC)/ TRIPTYCHON (TRY)=ƩëǙƛ#B
CPC 5?6 TRY

b�pTĠ4 JKD-SCM/QKY E¤"([Uj��ůƏ2þǑĂǅ8�ù"�CPC /
TRY 4�WER 5?6 MYB23 /ÏüƏ2 GL3 > EGL3 /àü#B /.�MYB-

bHLH-WD40 Ʒüų3ÛœEţª#B(Kang et al., 2009; Song et al., 2019)
 C2?+
-þǑĂǅ.4 GL2 3ƩëǙƛ7ţª!C�þǑĂǅ/"-3�ǍE®Ɯ#B(Kirk 

et al., 2004)
GL2 4ƑĢǡő�đ/"-Áƥ"-5A�þǑÛœEŪ# ROOTHAIR 
DEFECTIVE 6 (RHD6)3ƩëEƈŜǡő#Bǔ±EĖ+-2B(Lin et al., 2015) (Ŏ 1-

2)
 

 

 
þż3·Ăǅ3�ĖÁ÷ 

 
� [�Jlj^j3þż.4�ƺǵ²Œ7ƭŁ2Ɗ2ŘĒƂŉ(Quiescent center; QC)

E�Ť3·Ăǅ7ĦA�;�·Ăǅked (Stem cell niche; SCN)EÛœ"-2B
QC

?A=Ƈżū4�X�{�/ūƵþµ2?+-÷œ!C-5A�QC /Ŝ"-2BX
�{�Ăǅ4·Ăǅ/"-Áƥ#B
 3·Ăǅ7ƲƖƺǵEù3/�ū3ǌĂǅ4
ƺ�X�{�Ăǅ21A�ļū3ǌĂǅ4·Ăǅ/"-�Ė!CB
ƺ�X�{�Ă
ǅ4ƺǵ"12(<�X�{�·Ăǅ(Columella stem cell; CSC)4�Ť3;�Ė!CB
 

� ��Z�ĺģ2?+- QC ĂǅEĹǏ!%B/�&C/Ŝ#B·Ăǅ7ƺ�E¨Đ
#B /6@�QC 4Ĭ�3·ĂǅE�Ė#Bǔ±EĖ,/ø4@C-2B
(Berg et 

al., 1997)
CSC E�Ė#B QC ǘǢ3Ǽ�đ/"- WUSCHEL RELATED HOMEOBOX 
5 (WOX5)7ǂý!C-2B(Pi et al., 2015)
WOX5 3 mRNA 4 QC .Ʃë"-2B7�
b�pTĠ4 QC / CSC .»ć!C-2B /6@�WOX5 b�pTĠ4 QC 6@
CSC 8�ƙ#B/ø4@C-2B
WOX5 3ÁƥÞŰƽ�ų.4�QC Ɲ�Ə1�Ɠ
đ3Ʃë7Ƅ"9Ɗ�#B//=2�QC ĂǅƺǵƱƕ7ļĸ#B
:(Ǌƺ�1 CSC

7»ć!C12 /6@�WOX5 4 QC Œ/�·ĂǅŒ3ǫǃEőò#B�đ.1B



� ��

/ø4@C-2B
3 x YFP EƳ�#B /. CSC 83�ƙEţª"( WOX5 E wox5

ÁƥÞŰƽ�ų.Ʃë!%B/�QC Ɲ�Ə1�ƓđƩë4¦ƶ.8B7�CSC 3Ǌ
ƺ�Œ4ŧǀ.812 /6@�QC Œ4ĂǅĚǧƏ2�·ĂǅŒ4ĂǅƭĚǧƏ2
őò!C-2B/ø4@CB(Pi et al., 2015)
WOX5 4�ÝƇ3·ĂǅEőò#B
WUSCHEL (WUS)3Ö�3ƑĢ�đ.1B
WOX5 / WUS 4�t�|�b�]�et
2?BÁƥ¦ƶġçEù13/�5ð23ÞŰƽ�ų3ưëÚE¦ƶ#B /6@�
þż/ÝƇ3·Ăǅőò24Ǳĕƒ71B/ø4@C-2B(Sarkar et al., 2007)
 

�  C:.3äÉ6@�þż3·Ăǅ3�Ė24ĂǅĬÀ3x]b��S}��b�
.1B CDK 3²Œ7ĮǠ.1B/ø4@C-2B
CDK E��č�#B /2?A
²Œ�#B CDK ²Œ�Rj�`EǙƛƏ2meTcK�#B/�Ăǅƺǵ7ƋĒ#
Bş2·Ăǅ7ƺ�#B /7ǂý!C-2B(Umeda et al., 2000)
 3 /6@�
CDK ²Œ4ĂǅĬÀőò)�.19�·Ăǅ3Ǌƺ�ŒE�Ė#B32=ƮǠ.1
B /7ø4@CB(Ŏ 1-3)
:(�CDK 3�Ǫ.ĂǅĬÀEőò"-2B RBR =·
ĂǅŒ3�Ė2½Ǜ"-2B /7Ž@C-2B
RBR 3meTcK�Ņƹ.4�
CSC 3Ťŏ7ũ4B(Ŏ 1-3)
�ǃ.�RBR 3¢ĿƩëų.4È2·Ăǅ7ĹĞ#B
 /6@�RBR 4·Ăǅ3ƺ�EŪ"-2B/ø4@CB(Wildwater et al., 2005) (Ŏ
1-3)
 

 

 
ǆäÉ3ǒƏ 

 
� �ļ3?32þ3ưƬ4 2 ,3�1BĂǅbJt.÷œ!C-5A�&C@4Ăǅ
¼Xy}kV�[��2?A�&3Ăǅ�ǍEéǋ2őò"-2B
:(�X�{�
·Ăǅ3·ĂǅŒ3�Ė2= QC /3Ăǅ¼Xy}kV�[��7ƮǠƲ�Þ.1
B
Ôǉŋ2 /2þ3ưƬĂǅ4ĂǅbJt2?A�1Bƺǵŭƕ.ũņ"-5A�
X�{�·Ăǅ3ƲƖƺǵ4Ʈ$ƺǵƥEĖ(12ƺ�X�{�ĂǅEŕ;į#
"
(7+-�þ3ưƬ>X�{�ǯ�252-4�Ăǅ¼Xy}kV�[��7Ăǅƺ
ǵ²Œ3őò2=Ƙ2-2B�ƥŒ7ø4@CB
& .ǆäÉ.4�þ3ưƬĂǅ
/X�{�Ăǅ3Ăǅƺǵőò25�BĂǅ¼Xy}kV�[��3ǔ±E¥ř#
B /2?A�Ăǅ�ƙ7.812Ņƹ3ŢŇÛœ2½"-Ŋ(1őòÜEåį# 
/EǒƏ/"-2B
 

 



図1-1. 細胞周期進行制御の分子機構
G1/S期進行制御ではE2FとRBR、G2/M期進行制御ではAct-MYBとRep-MYBという、下流因子を共
有した転写活性化因子と転写抑制因子が細胞周期進行を制御している。細胞周期のマスターレ
ギュレーターであるCDKはリン酸化を介して転写抑制因子(RBRとRep-MYB)を阻害することで、
細胞周期が正常に進行する。
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MSA element

DNA Damage

FBL17

Act-MYB
Rep-MYB

CYC-CDKA/B1/B2

CAK
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GL2

Root hair 
Formation

RHD6

Root hair 
Formation

CPC/TRY

WER/MYB23
GL3/EGL3

TTG1
CPC/TRY

GL3/EGL3
TTG1

非根毛細胞 根毛細胞

図1-2. 根の表皮細胞運命決定の分子機構
根の表皮の細胞運命決定過程においては、bHLH型転写因子をコードするGL3とEGL3が、WD40タ
ンパク質であるTTG1、MYB型転写因子であるWERとMYB23と転写活性複合体を形成し非根毛細
胞の運命獲得を促す。一方で、根毛細胞ではこの複合体のWERとMYB23がCPCとTRYに置き換わ
ることで非活性型の複合体となり、根毛細胞の運命獲得に寄与する。青い点線はCPCおよびTRY
の細胞間移行、黄色い点線はGL3およびEGL3の細胞間移行を示す。
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QC cell

Stem cell

Putative CDK activity 
in columella region

RBR

CYC-CDKA

Stemness

図1-3. CDK活性による幹細胞性の維持
根の幹細胞ニッチは幹細胞とQC細胞によって構成されている。幹細胞はQC細胞からシグナルを受
け取ることで幹細胞性を維持している。また、幹細胞の維持においては、CDKはRBRをリン酸化
し抑制することも重要であると考えられている。QC細胞と接している細胞のみが幹細胞としてふ
るまうことができることから、 QC細胞からのシグナルによって高いCDK活性が維持されること
で、幹細胞を維持していると予想されている。
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�

1. įǦ 

�  
� ]�Oki`i4û4ƨƣāƸ4�ǃ°Ə35�āƸ¼Zy~jX�]��7ħǒ
/1F
=%�ƤûǅāƸ4�ǃ°Ə3ħǒ2Ƅğ�ď GLABRA 3 (GL3)0
ENHANCER OF GLABRA 3 (EGL3)7�ûǅāƸ/Ƅğ�ƺǉ G�ƤûǅāƸ:�ƌ
$F
'".�MYB ØƄğ�ď/1F WEREWOLF (WER)=)5 MYB23�WD40 b
�nV/1F TRANSPARENT TESTA GLABRA1 (TTG1)0 MYB-bHLH-WD40 ƭøť
JÙŋ"�GLABRA 2 (GL2)4ƟêJǌƎ$F�0/�ƤûǅāƸ4�ǃßƀJõ3
(Masucci et al., 1996; Bernhardt et al., 2003; Griersona et al., 2014)
�ƶ/�ƤûǅāƸ/
5 MYB-bHLH-WD40 ƭøť7 CAPRICE (CPC)5C8 TRIPTYCHON (TRY)4ƟêǌƎ
Jõ2�'4ï�CPC 0 TRY b�nVĝ7ûǅāƸ:�ƌ$F(Ņ 1-4)
CPC 0 TRY

b�nVĝ5 MYB-bHLH-WD40 ƭøť4ÙŋJŖ¬$F�03CE�GL2 4Ɵêǌ
ƎJǔŉ"ûǅāƸ4�ǃßƀJõ3(Kirik et al., 2004)
 

� R�U]�ƛĩǊŚť PIN FORMED2 (PIN2)4āƸƼĹ/4ŴŎǞB�Ƹ4ŴŎ$
FbOy�W21ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4�25�ûǅÙŋ4ǋǀ4>/522�0
7Ƶù G.2F(Lofke et al., 2013; Lofke et al., 2015)
=)�ƤûǅāƸ0Ƣ³".�
ûǅāƸ4ƶ7ƯǤǟ�4āƸň7Ť2�06D�āƸƯǤ·Ŋ7÷2�07ėý 
G.2F(Berger et al., 1998)
=)�ûǅāƸ/5ưŗƯǤ4ƩƇ7Ŝ4.2F7�ŕ
.4ƨƣāƸ7ûǅāƸ4�ǃJ°Ə$FƲ�ť/5�ƤûǅāƸǣ3�ű".2F
āƸ/AưŗƯǤ4ƩƇ7ĹĴ$F�06D
ûǅāƸ0ƤûǅāƸ/�2FƯǤŉ
ð72 G.2F¢ƙŊ7ėý G.2F(Berger et al., 1998)
 

� �Ĺ4C32�āƸ¼Zy~jX�]��J§")āƸ�ǃ4ßƀÂó7Ƌ2.2
F�ƶ/�ƨƣ4ƯǤǟ�/5ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4ƯǤšƇ7�2F�07Ƶù
 G.2F�06D�āƸ¼Zy~jX�]��7āƸƯǤ4ŉð3A½ǎ$F�0
Jėý".2F
'�/ƹķ/5�]�Oki`i4û4ƨƣ35�FāƸĤÁńõ
4ŉðÂó3-2.¨ōJõ,)
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2. ąǝ0ƶƷ 

 
(1) ĿƮąǝ5C8ƞǓļá 

 
� ]�Oki`i(Arabidopsos thaliana)JǑ2)
ǇŌØ0".�Col-0 JǑ2)
cpc 
tryƲ�ť0".CS67760�gl3 egl3Ʋ�ť0".CS67763�gl2Ʋ�ť0".CS67762�
rhd6 Ʋ�ť0". CS67771 JǑ2)
āƸĤÁx�S�/1F Cytrap 5 Yin et al. 

(2014) 0ƍ#¸JǑ2)
PCNA-GFP 5 Yokoyama et al. (2016)0ƍ#¸JǑ2)

cyca2;2/3/4 ĉħƲ�ť5 Vanneste et al. (2011)0ƍ#¸JǑ2)
pCYCB1;2:GFP 5
Muller et al. (2002)0ƍ#¸JǑ2)
myb3r1/4 Ʋ�ť5 Haga et al. (2007)0ƍ#¸J
Ǒ2)
MYB3R3-GFP 5C8 myb3r1/3/5 Ʋ�ť5 Kobayashi et al. (2013)0ƍ#¸JǑ
2)
ƹãË/Ǒ2)Ʋ�ť5�ƨ 1 3ė")t�Ox�JǑ2.^PlbOq�WJ
õ,)
gl3 egl3 Ʋ�ť�gl2 Ʋ�ť�try Ʋ�ť5�¿űº3CFƅƲ�/1F)@�
ƨ 13ė") genotyping F5C8 genotyping RJǑ2.­Ylzǟ�JŜƬ")ï3�
genotyping seq 3CE�¿ƜǣJ¨ō"�Ʋ�7ƎƖ G.2F46J±Ɨ")
 

�  
� MS ƞŰĹ3ƚĢ")ï�2 ƕ¼ 4 �4�Ĝ/ī�ĬǖJ"�5 ƕ¼�23 �4mO
Rg��/�ƞǓ")
=)��OsO{�^�W/5�MS ƞŰĹ3ƚĢ")ï�
2 ƕ¼ 4 �4�Ĝ/ī�ĬǖJ"�4.5 ƕ¼�23 �4mORg��/�²]}��/
ƞǓ")ï3�T�_wgzfNd]~(IWAKI Sm�T�_cP�m�; Sb�W
No. 5202-001)3�Ŀ"�'4ï�23 �4mORg��/ 12 ĕ¼ƞǓ")A4J[�
t�0".čǑ")
 

 
(2) ĿƮ4Ō�ƞŰļá 

 
MS ƞŰ(1L) 

z�]Y�_V�WƞŰǑüø�ǡ� � 4.6 g (1 ŧƯ) 

]�Ɗ                              10 g 

1000x pby�_gdV�� � � � � � 1.0 mL 

MES (pH �ƀă)� � � � � � � � � �  0.5 g 

�ĹJ 800 mL 4ľǚŇ3¡4�C9®ǧ"�¹ŕ3ǐ6" KOH / pH J 6.3 3øI
&)ï�1 L 3øI&)
'".�2 ë4 1 L ĉ²r�_Z3 500 mL %-ƯŸ"�t
��g3$FĂ5�'G(G4ƞŰ3 Phytagel J 2 g %-¡4)
'4ïR�gV�
�s")
²Øt��g3 80 ml %-ƯŸ")
�_Zpc� (Chemoscence)5 1 nM



����

32FC33�MS ƞŰ3ƃ¡")
 

 

 
(3) åƦÐ»ćƷ 

 
1) ƨƣ4ƯǤǟ�[O`4Šƀ 

0.01 mg/ml Propidium Iodide (PI)�/ƫƖ")]�Oki`i4ûJƈǙØÎĶƅ��
\�åƦÐ FV1000(Olympus)4 20 ƝŦƮ��`JǑ2.»ć")
Ĉ�")ğŃJ
Image J (NIH)JčǑ".¨ō")
ƨƣāƸ4ź JŠƀ"�Ǡŏ$FāƸ3Ƣ;
150%�Ĺź92FƨƣāƸJƍƀ")
'4āƸ4$��4āƸ6D QC =/4ź
 JƯǤǟ�[O`0")
 

 
2) ƨƣ4ƯǤǟ�35�F M Á4āƸ4»ć 

]�Oki`i4ûJ 4 % (v/v) n�v�zM�foh (PFA)/ 30 Ư¼íƀ")ï
3�1 ng/ 1ml PAPI �/ƫƖ"�ƈǙØÎĶƅ��\�åƦÐ FV1000(Olympus)4 20

ƝŦƮ��`JǑ2.»ć")
Ĉ�")ğŃJ Image J (NIH)JčǑ".¨ō")
 

 
3) �OsO{�^�W3CFāƸĤÁx�S�4»ć 

� T�_wgzfNd]~ƒ/ƞǓ")ĿƮ4ûJƈǙØÎĶƅ��\�åƦÐ
FV1000(Olympus)4 40 ƝŦƮ��`JǑ2.»ć")
30 Ư3 1 ƻ�Ü 48 ĕ¼�û
ŭ4ğŃJĈ�")
Ĉ�")ğŃ5 Image J(NIH)JčǑ".¨ō")
 

 
(4) EdU őŀ 
� EdU őŀ5 Click-iT EdU Alexa Fluor 488 Imaging Kit (Invitrogen) lot:1023575 JčǑ
"�ĄŶ".2)t�gZ��3Ħ,.õ,)
EdU őŀ")[�t�5�ƈǙØÎ
Ķƅ��\�åƦÐ FV1000(Olympus)4 40 ƝŦƮ��`JǑ2.»ć")
Ĉ�"
)ğŃ5 Image J(NIH)JčǑ".¨ō")
 

 

(5) qRT-PCR 
 
� Plant Total RNA Mini Kit�Favorgen�JǑ2. RNA Jŷĩ")ï�0.5 µg 4 RNA 6
D�ReverTra Ace® �Toyobo�JǑ2. cDNA Jøŋ")
qRT-PCR 5�øŋ") cDNA

3 THUNDERBIRD SYBR qPCR Mix�Toyobo�5C8ƨ 2 3ė")t�Ox�Jüø"�
Light Cycler 480 Real-Time PCR system�Roche�3CEơ�5C8¨ōJõ,)
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t�Ox�ǂ Ɯǣ (5’→3’) 

gl2-1 genotyping F 

gl2-1 genotyping R 

gl2-1 genotyping seq 

try genotyping F 

try genotyping R 

try genotyping seq 

gl3 genotyping F 

gl3 genotyping R 

gl3 genotyping seq 

egl3 genotyping F 

egl3 genotyping R 

egl3 genotyping seq 

cpc-1 LP 

cpc-1 RP 

rhd6-1 LP 

rhd6-1 RP 

myb3r1 LP 

myb3r1 RP 

myb3r3 LP 

myb3r3 RP 

myb3r4 LP 

myb3r4 RP 

myb3r5 LP 

myb3r5 RP 

SALK_LBb1.3 

AAGAACGGCACGAGAACTCC 

AGGCCCCGATGATCTCCACC 

AATCGAGAGAGCCGAGACGG 

TCGTTAAAACGAGGGATACG 

TATTTTATGCTGGGATAATC 

TAGTTACACCTCGTGCTGAC 

ACTAGGGCAAATTCAAGAGC 

TGACGATGATTTCTTCCACC 

AAACGACGACGTTCATTACC 

CGTTTGTTTGTTACATGGGG 

ATTACGAGATTGTACCCTGG 

CGGTGCCGGACAATCTAAAG 

TCTTGTGAATTAAGGAGAGG 

CTTTATGCGGTTTTTATCGG 

AACATCAATGTTGGCGAAAAC 

TTTGCGGGAGATTTATGATTG 

AACACCCAATATCCTGGGAAG 

GAGACTTGCTTTCACCTGTGC 

CAGCTCTTGCCTTTAAACGTG 

AAGTAACGGTGTGACGTCAGC 

GCCAGTCTTGTTTTGAAATAGCTC 

GAGGCACTGGACATCAGTTCGATC 

TTACACCGAACTCATTTTGGG 

CCATTTGTTTCCGTACATTCG 

ATTTTGCCGATTTCGGAAC 

 

 
ƨ 1. t�Ox�Ɯǣ�Ǖ 
ƹãË/Ǒ2)^PlbOq�WǑ4t�Ox�ƜǣJė$
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t�Ox�ǂ Ɯǣ (5’→3’) 

TRY qRT F 

TRY qRT R 

RHD6 qRT F 

RHD6 qRT R 

GL3 qRT F 

GL3 qRT R 

EGL3 qRT F 

EGL3 qRT R 

qGL2 F 

qGL2R 

qActin2 F 

qActin2 R 

GTGAGCAGTATCGAATGGGAGT 

CACCGACAAGTCTGTACATTCG 

TCACGAGAGCTTTCCTCCTC 

TGAAGCCGTAGCTCATGTTG 

TCGGTTCGTTTGGTAATGAGG 

GCTTGCAATTGACGGTTAAGC 

GGAAGACGATTCAAGCAGCA 

GGATTCAGCGAGGGAGAGAG 

ATGAAGCTCGTCGGCATGAGTGGG 

TGGATTGCCACTGAGTTGCCTCTG 

GGCTCCTCTTAACCCAAAGGC 

CACACCATCACCAGAATCCAGC 

 

 
ƨ 2. t�Ox�Ɯǣ�Ǖ 

ƹãË4 qRT-PCR /Ǒ2)t�Ox�ƜǣJė$
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3. à£ 

(1) ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4āƸĤÁ4ź 5�2F 

 
� ]�Oki`i4ûŭ5�ƯǤǟ�/āƸƯǤJň©ÕEƳ"�'4ï�ƯǤǟ�
JŪ")āƸ5āƸŁźJĎ@F
¤Ì4Ƶù/5�ûǅāƸǣ4ƶ7ƤûǅāƸǣ
CEAƯǤǟ�[O`7Ũ82�06D�ûǅāƸ4ƶ7�ǋđƯǤ7·Ɵ3õIG
.2F0ô4DG.2F(Burger et al., 1998)
'�/=%�4ƅJ±Ɨ$F)@3�Ɵ
¦ï 5 ƕǆ4ǇŌØĿƮ4ûǅāƸǣ0ƤûǅāƸǣ4ƯǤǟ�[O`4Ƣ³Jõ
,)
Propidium Iodede (PI)őŀJǑ2.āƸJ¢Ē�"�QC 6DĀĭ3āƸ[O`
7ŏ".2FŻŭş4āƸCEA 2 Ɲ�ĹÉÝ3ŜŨ$Fǟ�=/JƯǤǟ�0ƀ
Æ"�ƯǤǟ�4[O`JŠƀ") (Takahashi et al., 2013; Takatuka et al., 2018)
'4
à£�ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4ƯǤǟ�[O`5'G(G 352.9 ± 26.2 µm�237.5 ± 

34.1 µm *,)�06D�¤Ì4ůä0�Ų".5E�ƤûǅāƸCEAûǅāƸ4
ƶ7�ƯǤǟ�7Ũ82�07I6,)(Ņ 3-1A,B)
 

� Ė3 DAPI őŀJõ2�ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4 M Á4āƸ4ĩêƩƇJƢ³"
)
DAPI őŀ3CE¯J¢Ē�$F0�¼Á4āƸ/5ÊĽ4¯7»ć GF7�
M Á4¯5 mitotic figure 0ì6GFÒĨ")őŀťóŝJė$�07ůDG.2F
(Yin et al., 2016)
ƯǤǟ�ŕť/»ć GF mitotic figure 4ňJÜŠ")à£�Ƥû
ǅāƸǣCEAûǅāƸǣ4ƶ7 M Á4āƸ4ĩêƩƇ7÷2�07ǄD632,
)(Ņ 3-1 C,D)
'�/Ė3�G2/M Á4āƸJ¢Ē�$F�07/8F pCYCB1;2:NT-
YFP JǑ2.�Osa�O{�^�WJõ2�āƸƯǤƩƇJƢ³")
ƍ#ĿƮť
4ûJĘƌŽƥ"�15 Ư3�ƻ4ƩƇ/¥śJġƏ")
�āƸǣƒ/�ĕ¼1)E
3ƯǤ")āƸňJÜŠ")à£�ûǅāƸǣ/5 1.5 ë�ƤûǅāƸǣ/5 0.5 ë
4āƸ7ƯǤ".2F�07I6,)(Ņ 3-1 E)
�Ĺ4à£6D�ƤûǅāƸCEA
ûǅāƸ4ƶ7�āƸƯǤĤÁ7Ŭ2�07I6,)
 

� Ė3�ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4āƸĤÁ�Ĥ366Fĕ¼JǄD63$F)@3�
5-ethynyl-2'-deoxyuridine (EdU)4ġEú>ĞæJõ,)
EdU 5cy^�4Mi�W
/1E�S Á4āƸ3ġEú=GF
")7,.�EdU ĬǖJõ2ÚĕƂ3 EdU Jġ
EúK*āƸ4ňJÜŠ")Ă3�'4Ŝ¡ǘ(ÔēŒ4×8)5�ū�ĕ¼Ɖ)E3
1G9D24¶ø/ G1 Á6D S Á:ńõ")46Jė$
āƸĤÁ�Ĥ4ńõšƇ
7š2ĺø5�ū�ĕ¼ƒ3Ť94āƸ7 S Á:ńõ"�āƸĤÁńõ7ų2ĺø5�
S Á:�õ$FāƸň7ĳ292F
î3�EdU JġEúK*āƸ4Ŝ¡ǘ5āƸĤ
Á4ńõšƇ3ƢǢ$F0ô4DG.2F(Hayashi et al., 2013)
EdU Ĭǖï�ÚĕƂ
3[�t��W".­ĕ¼/4ûǅ�ƤûǅāƸǣŶ4 S Á4āƸ4¶øJŹ;�©
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ÃżŒ4×8Jċĩ")
'4à£�ûǅāƸǣ0ƤûǅāƸǣ4©ÃżŒ4×85
'G(G 9.2 0 6 /1E�ûǅāƸǣ4ƶ7ǋ�3Ũ86,) (Ņ 3-2)
�4�06
D�ûǅāƸǣCEAƤûǅāƸǣ4ƶ7�āƸĤÁ�Ĥ4ź 7ź2�07ėý 
G)
 

� ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4āƸĤÁšƇ4þJ±Ɨ$F)@3�T-clone ¨ōJõ,
)
�-4ûǅāƸ7ưŗƯǤ$F�03C,.Ɣ-4āƸJŌ>ĩ$ĺø�ǁāƸ
4�-5ûǅāƸ(2 -4ƣŗāƸ0ŏ$F)3�A3�-5ƤûǅāƸ(1 -4ƣŗā
Ƹ0ŏ$F)32F
�GDûǅāƸÈ8ƤûǅāƸ5ņŗƯǤJõ2�'G(G4ā
ƸǣJÙŋ$F
�4C33�ƍ�4ûǅāƸJÅé3Ĕ,)ûǅ�ƤûǅāƸ4V
�_b�J T-clone 0ì9(Ņ 3-3A)
Āĭ3ûǅāƸ7ưŗƯǤ")ï�ǁāƸ/1
FûǅāƸ0ƤûǅāƸ5ƍĕ3ņŗƯǤJªĎ$F)@�T-clone ƒ4ûǅāƸ0
ƤûǅāƸ4ň4¶ø5�āƸĤÁńõ3�Ţ$F
'�/'4¶øJĞĂ3ÜŠ"
)0�H�ûǅāƸ4ƶ7ƤûǅāƸ0Ƣ³". 1.5 ƝāƸň7Ť2�07ǄD60
2,)(Ņ 3-3B)
�4à£5�ûǅāƸ4ƶ7āƸĤÁ4ńõšƇ7š2023 EdU

4ġEú>Ğæ4à£JĐĔ$FA4/1F
 

 

 
(2) ûǅāƸ0ƤûǅāƸ/5 G2 Á4ź 7�2F 

 
� ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4¼/āƸĤÁńõšƇ7�2F45�14āƸĤÁ_e�
^4ńõ4�23CF46JǄD63$F)@3�āƸĤÁx�S�/1F PCNA-
GFP JǑ2.�Osa�O{�^�WJõ,)(Yokoyama e t al., 2016)
PCNA-GFP 5
āƸĤÁ4_e�^3C,.¯ƒ/4ÓĄnb��7Ʋ�$F
G1 Á/5¯ŕť3
ƾƴ29ÓĄ"�S ÁŔÁ/5¯ƒ/Ĳ 2 Foci JÙŋ$F
'4ï�S ÁïÁ/5
V�|a�b�3ÓĄ"�G2 Á/5ÿ8¯ŕť3ƾƴ29ÓĄ$F
=)�M Á3
5Ɵê7ĵě$F
�4C32¯ƒ/4ÓĄnb��J�Osa�O{�^�W3C
,.»ć$F�0/­āƸĤÁ_e�^JƐƀ"�'G(G4ź JŠƀ$F�07
/8F(Ņ 3-4 A)
ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4­āƸĤÁ_e�^4ź JƀǞ")à
£�G2 Á4>ź 7�2E�ƤûǅāƸ4 G2 Á5ûǅāƸCEź2�07I6,)
(Ņ 3-4 B)
 

� ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4 G2 Á4ź 4þJ D3±Ɨ$F)@3�EdU n�_Ğ
æJõ2,)
EdU JŬĕ¼(30 min)Ĭǖ$F�0/�'4¼3 S Á32)āƸJƧ
Ě$F�07/8F
'4ï�EdU J¾=22ƞŰ/ƞǓ$F�0/�EdU /ƧĚ 
G)āƸ7 G2 ÁJž¤"�M Á:ƑƖ$F
M Á4āƸ5 mitotic figure /ƠƱ$F
�07/8F4/�EdU ƧĚ G) mitotic figure 7Āĭ3»ć GF=/4ĕ¼7ǖ
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ǦƂ35 G2 Á4ź 3řƉ$F(Otero et al., 2010)
ǇŌØĿƮJǑ2. EdU n�_
Ĭǖï�ÚĕƂ3[�t��W". EdU /ƧĚ G) mitotic fugure 4ĩêƩƇJŠ
ƀ")
'4à£�ûǅāƸ/5�EdU n�_Ĭǖ 3 ĕ¼ï3�ƤûǅāƸ/5 5 ĕ
¼ï3 EdU /ƧĚ G) mitotic figure 7»ć G)(Ņ 3-5)
�4�06D�Ƥûǅ
āƸ4ƶ7ûǅāƸCEA G2 Á4ź 7ź2�0J±Ɨ$F�07/8)
 

�  

 
(3) ûǅāƸ0ƤûǅāƸ/5�Rep-MYB b�nVĝ4ŴŎǏę7�2F 

�  
� G2 Á4ź Jß@Fǒ�0".�G2 ÁïÁ3Ɵê$F G2/M ÁƐ�Ƃ�ƆďÖ3
CF M Á:4ńõŉð7ô4DGF(Kobayashi et al., 2013)
G2/M Ɛ�Ƃ�Ɔď/1
F B1 Ø[OV�� CYCB1;2 5 G2 ÁïÁ6DƟê"�M ÁŶÁ3b�nVĝƯ¨J
ģ�F
'�/=%�CYCB1;2 4t�|�b�ǟ�0ũ�O�g��=/J¾?Yl
zǟ�4 5’ƽŭş3 YFP Jƪ¡") pCYCB1;2:NT-YFP JƟê$FĿƮJǑ2.�O
sa�O{�^�WJõ,)
'4à£�pCYCB1;2:NT-YFP 4ÛñJƟ$Fĕ¼5û
ǅāƸ�ƤûǅāƸ0Aǈ 1.5 ĕ¼/1E�ǋ�2þ5äDG26,)(Ņ 3-6A,B)

�4�06D�G2 ÁïÁ35�F G2/M ÁƐ�Ƃ�Ɔď4ƟêªĎ�ö5�ûǅā
Ƹ0ƤûǅāƸ4¼/āƸĤÁ4ńõ3þ722�07ė G)
 

� ]�Oki`i352.5 G2/M Ɛ�Ƃ�ƆďÖ4Ɵê5�·Ŋ�Ø MYB3R(Act-

MYB)0ǔŉØ MYB3R(Rep-MYB)4ƔĢǡ4Ƅğ�ď3C,.ŉð G.2F(Haga 

et al., 2007; Kobayashi et al., 2013)
G2/M ÁƐ�Ƃ�Ɔď4Ť95t�|�b�Ĺ3
MSA Q�{�g0ì6GF]_ƜǣJǋ".5E��4]_Ɯǣ3 Act-MYB =)5
Rep-MYB 7àø"�ƟêJŞń=)5ǔŉ$F(Haga et al., 2007; Kobayashi et al., 2013)

ûǅāƸ0ƤûǅāƸ/5G2/MƐ�Ƃ�Ɔď4ƟêªĎ�ö3āƸĤÁńõ4þ5
äDG26,)7�ƟêªĎ4bOy�W3þ71E�'G7 G2 Á4ź 4�2J
Ō>ĩ$ǒ�02,.2F¢ƙŊ7ô4DGF
'�/�G2/M ÁƐ�Ƃ�ƆďÖ4
Ɵêŉð3½IF Act-MYB 0 Rep-MYB 4b�nVĝŴŎJ¨ō$F)@3�
MYB3R4(Act-MYB)0 MYB3R3(Rep-MYB)4 GFP Ǎøb�nVĝx�S�/1F
pMYB3R4:MYB3R4-GFP 0 pMYB3R3:MYB3R3-GFP 4�OsO{�^�WJõ,)
 

� ƯǤǟ�ƒ4ûǅāƸ0ƤûǅāƸJǀĆ�3œ8�GFP ÛñJ 30 Ư¼´/Úĕ
Ƃ3»ć")
'4à£�MYB3R4-GFP 4ÛñJƟ$Fĕ¼5ûǅāƸ�ƤûǅāƸ
ǜĠ0A3¯ƯǤ 2 ĕ¼Ŕ3Ɵê7ǌƎ G�M Á4¯ƯǤĥǛï3 GFP 4Ûñ7
»ć G292,) (Ņ 3-7 A)
�4�06D�Act-MYB 5û4ƨƣāƸbOtƐ�
Ƃ2ŉðJģ�.5D%�ƨƣāƸbOt¼4āƸĤÁ4þJŌ>ĩ$ǒ�352,
.222�07ėý G)
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� �ƶ/�MYB3R3-GFP J 30 Ư¼´/»ć"�̄ ƯǤ6DĖ4¯ƯǤ4¼(āƸĤÁ
7�Ĥ$F¼)/4 MYB3R3-GFP 4ÍƌJ»ć")à£�MYB3R3-GFP 4ŴŎ5¯
ƯǤĥǛï3ÉÝ3Ĺ7E�'4ïāƸĤÁńõ00A3İ�3èĳ".2,)(Ņ
3-7 B)
Ïƿł2�03�ûǅāƸCEAƤûǅāƸ352.b�nVĝ4ŴŎ7è
ĳ"Ď@FbOy�W7ų6,)(Ņ 3-7 B)
'�/Ė3�āƸĤÁx�S�/1F
pPCNA:PCNA-tdTomato 0 pMYB3R3:MYB3R3-GFP Jµ�øI&�āƸĤÁ4­_e�
^/4 MYB3R3-GFP 4ÛñǞ3-2.Ź;)
'4à£�ƤûǅāƸ/5 G2 ÁªĎ
żŔ=/ MYB3R3-GFP 4ÛñǞ7�Ĕ G.5E�G2 Á4ªĎï6Dİ�3 GFP Û
ñǞ7èĳ".2)(Ņ 3-7 C)
�ƶ/�ûǅāƸƒ/5�G2 ÁªĎŔ6DÀ3Ûñ
Ǟ4èĳ7Ď=,.2)(Ņ 3-7 C)
�Ĺ4�06D�ûǅāƸ0ƤûǅāƸ/5 Rep-

MYB 4b�nVĝǞ7èĳ"Ď@FbOy�W7�2E�ƤûǅāƸ352.5'
4bOy�W7ų2)@3 G2/M ÁƐ�Ƃ�ƆďÖ4Ɵêǔŉ7¨ı G%�G0Á
6D M Á:4�õ7ųG.2F¢ƙŊ7ėý G)
 

 

 
(4) Rep-MYB5ƤûǅāƸ4āƸĤÁńõ4ų�3½ǎ".2F 

 
� MYB3R 7�ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4¼4āƸĤÁ4ź JŌ>ĩ$ç�02,.
2F6JǄD63$F)@3�Act-MYB 4ÂƙÞţƲ�ť/1F myb3r1/4 ƔħƲ�
ť0Rep -MYB4ÂƙÞţƲ�ť/1Fmyb3r1/3/5ĉħƲ�ť4ƨêØ»ćJõ,)

=%�Ɵ¦ï 5 ƕǆ4ĿƮť4ƯǤǟ�[O`J»ć")à£�myb3r1/4 ƔħƲ�ť
/5ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4ƯǤǟ�[O`7'G(G 328.1±54.3 µm�216.6±39.3 

µm /1E�ǇŌØ0ƍƁƇ/1,) (Ņ 3-8 A,B)
=)�T-clone ¨ōJõ,)à£�
�+DAǇŌØ0ƍǏ3�T-clone ƒ4ûǅāƸ4ň5ƤûǅāƸCEA 1.5 ƝāƸň
7Ť2�07ǄD632,)(Ņ 3-9 A,B)
'�/ D3āƸĤÁ4ź 4þJƀǞƂ
3ė$)@3�EdU 4ġEú>ĞæJõ2,)
EdU ĬǖªĎï 1�2�3�6 ĕ¼ǆ
4ġEú>ǘJǑ2.©ÃƯōJõ2�©ÃżŒ4×8Jċĩ")0�H�ǇŌØ4
ûǅāƸ5C8ƤûǅāƸ4Ů7'G(G 9.2�6 /1,)43Ŧ".�myb3r1/4 Ɣ
ħƲ�ťƒ4ûǅāƸ5C8ƤûǅāƸ4©ÃżŒ4×85'G(G 6.5�4.1 /1,
)(Ņ 3-10 A,B)
myb3r1/4 ƔħƲ�ť/5ǜāƸbOt0A3 EdU JġEúK*āƸ
4Ŝ¡ǘ7ǋ�3èĳ".2)�06D�ŕāƸ/āƸĤÁńõ7ų�".2F�0
7ėý G)(Ņ 3-10 A,B)
"6"27D�myb3r1/4 ƔħƲ�ť4ûǅāƸ0Ƥûǅ
āƸ4¼/Ƣ³")à£�EdU JġEúK*āƸ4Ŝ¡ǘ35ǋ�2þ7äDG)
(Ņ 3-10 A, B)
�Ĺ4à£6D�Act-MYB 5ûǅāƸ�ƤûǅāƸ¼4āƸĤÁ4þ
JŌ>ĩ$ǒ�352,.222�07ėý G)
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� Ė3 myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť4ûǅāƸ4ƯǤǟ�[O`JŠƀ")0�H�350.4 

± 26.0 µm 0ǇŌØ0ǋ�2þ7äDG26,)7�ƤûǅāƸ4ƯǤǟ�[O`5
344.3 ± 39.3 µm /1E�ûǅāƸ0ƍƁƇ4[O`=/ŜŨ".2)(Ņ 3-8 A,B)
=
)�T-clone ¨ō/A�myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť4 T-clone ƒ/5ûǅāƸ0ƤûǅāƸ
4āƸň3þ7ǀ92,.2)(Ņ 3-9 A,B)
'�/ myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť/�Ƥûǅ
āƸ4āƸĤÁ4ź 7Ʋ�".2F6136Ź;F)@3�EdU 4ġEú>ĞæJ
õ2,)
'4à£�myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť4ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4©ÃżŒ4×
85'G(G 9.4 0 9.5 /1E�1+DAǇŌØ4ûǅāƸ4×8(9.2)0Ƣ;.ǋ�
2þ5äDG26,)(Ņ 3-10 A,C)
�GD4à£6D�myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť/5
ƤûǅāƸ4āƸĤÁ4ź 7ûǅāƸ0ƍ�u�=/Ŭ92,.2F�07ǄD
602,)
")7,.�ƤûǅāƸ/5 Rep-MYB 7āƸĤÁ4ńõų�4ǒ�0
2,.2F�07ėý G)
 

 

 
(5) ƤûǅāƸ35�FāƸĤÁ4ńõ4ų�5GL35C8EGL33CEŉð G.
2F 

 
� GL3 0 EGL3 5ûǅāƸ(2 -4ƣŗāƸ0ŏ".2FƨƣāƸ)/Ɛ�Ƃ3Ɵê7
ǌƎ G�'4b�nVĝ7t�`|f_x�bJ§".ƤûǅāƸ(1 -4ƣŗāƸ
0ŏ".2FƨƣāƸ):�ƌ$F
ƤûǅāƸ352.�GL3 0 EGL3 5n�gi�
�ď0Ƅğ·ŊØƭøťJÙŋ"�ƧƂ�Ɔď4ƟêJǌƎ$F�03C,.�Ƥû
ǅāƸ0".4āƸ�ǃJßƀ$F(Wang et al., 2010)
'�/ GL3 0 EGL3 7ûǅ�
ƤûǅāƸ¼4āƸĤÁńõ4�2JŌ>ĩ$ǒ�02,.2F6136Ź;F)
@3ÂƙÞţƲ�ť/1F gl3 egl3 ƔħƲ�ť0�GL3 0 EGL3 7ŕ.4ƨƣāƸ/
·Ŋ�".2F cpc try ƔħƲ�ťJǑ2.ƨêØ»ćJõ,)
=%�û4ƯǤǟ�
J»ć")à£�gl3 egl3 ƔħƲ�ť/5�ûǅāƸǣ(2 -4ƣŗāƸ0ŏ".2F
ƨƣāƸ)0ƤûǅāƸǣ(1 -4ƣŗāƸ0ŏ".2FƨƣāƸ)4ƯǤǟ�[O`7
'G(G 341.8 ± 43.8 µm�341.4 ± 33.6 µm /�ǜĠ0A3ǇŌØ4ûǅāƸǣ0Ƣ;
.ǋ�2þ7äDG26,)(Ņ 3-11 A,B)
 

� �ƶ/�ŕ.4ƨƣāƸ7ƤûǅāƸ4�ǃJ°Ə".2F cpc try ƔħƲ�ť/
5�ûǅāƸǣ0ƤûǅāƸǣ4ƯǤǟ�[O`5'G(G 239.7 ± 38.4 µm�234.8  

± 27.4 µm /1E�ǜĠ0A3ǇŌØ4ƤûǅāƸǣ0Ƣ;.ǋ�2þ7äDG26
,)(Ņ 3-11 A,B)
Ė3�T-clone ¨ōJõ,)0�H�gl3 egl3 ƔħƲ�ťB cpc try
ƔħƲ�/5�T-clone ƒ4ƤûǅāƸň0ûǅāƸň4¼3ǋ�2þ5äDG26
,)(Ņ 3-12 A,B)
�GD4à£6D�GL3 0 EGL3 7ƤûǅāƸ4ƯǤšƇ4ŉð



��
�

3½ǎ".2F�07ėý G)
 

� '�/Ė3 EdU 4ġEú>ĞæJõ2�ƨƣ4ƔĢǡ4āƸbOt¼/āƸƯǤ
šƇ4Ƣ³Jõ,)
EdU 4ġEú>ǘJA03©ÃżŒ4×8Jċĩ")à£�gl3 
egl3 ƔħƲ�ť/5ûǅāƸǣ0ƤûǅāƸǣ4©ÃżŒ4×87'G(G 8 .1�8.4

/1E�ǋ�2þ5äDG26,)(Ņ 3-13 A, B)
=)�ǜĠ0A3ǇŌØ4ûǅā
Ƹ0ǋ�2þ7äDG26,)(Ņ 3-13 A, B)
�ƶ/ cpc try ƔħƲ�ť/5�ûǅā
Ƹǣ�ƤûǅāƸǣ4©ÃżŒ4×85'G(G 5.2�5.4 /1E�ǇŌØ4Ƥûǅā
Ƹ0ǋ�2þ7äDG26,)(Ņ 3-13 A, B)
 

� Ė3�āƸĤÁx�S�/1F PCNA-GFP J gl3 egl3 ƔħƲ�ť3ƎƖ"�Ƥûǅ
āƸ0ûǅāƸ4āƸĤÁ4­_e�^4ź JƀǞ")
'4à£�ŔĪ4C33
ǇŌØ/5ûǅāƸCEAƤûǅāƸ5ź2 G2 ÁJǋ".2)43Ŧ"�gl3 egl3 Ɣ
ħƲ�ť/5ǜāƸbOt/ G2 Á4ź 3ǋ�2þ7äDG%�ƤûǅāƸ/AǇ
ŌØ4ûǅāƸ0ƍǏ3Ŭ2 G2 Á/1F�07I6,) (Ņ 3-14)
�4�06D�
GL3 0 EGL3 5ƤûǅāƸ4 G2 ÁJŉð$F�0/āƸĤÁJų� &.2F�0
7ėý G)
 

� �Ĺ4à£6D�ƨƣāƸ4�ǃßƀ4ǨJ�F GL3 0 EGL3 7ƤûǅāƸ352
.āƸĤÁńõJų� &FƋ8JA-�07ėý G)
ûǅāƸ/5 CPC 5C
8 TRY 7 GL3 0 EGL3 4·ŊJǔŉ".2F)@3�āƸĤÁńõ4ų�7ǔ4D
G.2F0ô4DGF
 

�  

 
(6) GL35C8 EGL35 GL2Úǥ05ƱÚǥ/āƸĤÁJŉð$F 

 
� ƤûǅāƸ/5�·Ŋ�") GL3 5C8 EGL3 7 GL2 4ƟêJżŏǌƎ"�GL2

7 RHD6 4t�|�b�3àø".'4ƟêJǔŉ$F�03CE�ƤûǅāƸ0"
.4āƸƯ�Jßƀ$F
�ƶ/�ûǅāƸ/5 GL2 7Ɵê".222)@�RHD6
4Ɵê7ǌƎ GûǅJÙŋ$F
'�/Ė3�GL2 J§")ƨƣāƸ4�ǃßƀ3
½IFÚǥ7āƸĤÁńõ4ŉð3A½ǎ".2F46JŹ;F)@3�ÂƙÞţƲ
�ť/1F gl2 Ʋ�ť0 rhd6 Ʋ�ť4ƨêØ»ćJõ,)
 

� gl2 Ʋ�ť/5�gl3 egl3 ƔħƲ�ť0ƍǏ3�ŕ.4āƸ6Dûǅ7Ùŋ GF�
07Ƶù G.2F(Bernhardt et al., 2003)
�ƶ/ rhd6 Ʋ�ť/5�cpc try ƔħƲ�
0ƍǏ3�ûǅ7ŕ9Ùŋ G22(Hwang et al., 2017)
=%�ƯǤǟ�J»ć")à
£�gl2 Ʋ�ť/5ûǅāƸǣ0ƤûǅāƸǣ4ƯǤǟ�[O`5'G(G 356.6±34.3 

µm�241.5±28.5 µm 0ǇŌØ0ƍǏ/1,)(Ņ 3-15 A,B)
=)�rhd6 Ʋ�ť/A�
ûǅāƸǣ0ƤûǅāƸǣ4ƯǤǟ�[O`5'G(G 343.2 ±  23.8 µm�233.3 ± 
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33.3 µm 0ǇŌØ0ǋ�2þ5äDG26,)(Ņ 3-15 A,B)
T-clone ¨ōJõ,)0
�H�gl2 Ʋ�ť�rhd6 Ʋ�ť0A3 T-clone ƒ4ûǅāƸň5ƤûǅāƸ4ƶ7 1.5

ƝŤ9�ǇŌØ0ǋ�2þ7äDG26,)(Ņ 3-16 A,B)
 

�  D3�EdU 4ġEú>ǘJA03©ÃżŒ4×8Jċĩ")0�H gl2 Ʋ�ť0
rhd6 Ʋ�ť4ûǅāƸ4©ÃżŒ4×85'G(G 9.2 0 9.0 /�ƤûǅāƸ/5 6.6

0 6.0 /1E�1+DAǇŌØ0ǋ�2þ5äDG26,)(Ņ 3-17 A,B)
 

� =)�āƸĤÁx�S�/1F PCNA-GFP J gl2 Ʋ�ť3ƎƖ"�ƤûǅāƸ0û
ǅāƸ4āƸĤÁ4­_e�^4ź JƀǞ")
'4à£�ûǅāƸ�ƤûǅāƸ
0A3ǇŌØ0ǋ�2þ7äDG26,)(Ņ 3-18)
 

� �Ĺ4à£6D�GL2-RHD6 Úǥ5āƸĤÁńõ4ŉð35½ǎ".5D%�GL3

5C8 EGL3 5 GL2-RHD6 Úǥ05ƱÚǥ/āƸĤÁńõJŉð".2F�07ė
ý G)
 

 

 
(7) GL3/EGL35ƤûǅāƸ35�F Rep-MYB 4b�nVĝŴŎJŉð$F 

 
� ĹÄ4C33�ƤûǅāƸ/5 Rep-MYB b�nVĝ4ŴŎ7èĳ"Ď@FbOy
�W7ųGF)@�G2/M ÁƐ�Ƃ�ƆďÖ4ƟêǌƎ7ųG�G2 Á6D M Á:4
ńõų��72.5 G2 Á4ų�7Å�F�07ėý G)
=)�GL3 0 EGL3 7
�4 G2 Á4�źJŉð".2F�0AǄD632,)
'�/Ė3 GL3 0 EGL3 7
Rep-MYB J§". G2 Á4ŉðJõ,.2F61363-2.¨ō")
 

� =%�GL30 EGL37 Rep-MYB4mRNAǞJŉð".F6136±6@F)@3�
gl3 egl3 ƔħƲ�ť0 cpc try ƔħƲ�ť6DūǗ")ƨƣ3Ŧ".õIG)xOV�
M�O¨ō4f�bJ±Ɨ")(Bruex et al., 2012)
'4à£�Rep-MYB JZ�h$F
MYB3R3 4ƄğĊƮǞ5ǜƲ�ť¼/þ722�07I6,)(Ņ 3-19)
�4à£6
D�MYB3R3 4 mRNA �u�4Ɵê5 GL3 5C8 EGL3 3CFŉðJģ�.222
�07ėý G)
 

� '�/Ė3�Rep-MYB 4b�nVĝx�S�/1F pMYB3R3:MYB3R3-GFP J gl3 

egl3 ƔħƲ�ť3ƎƖ"��Osa�O{�^�WJõ,)
ŔĪ4C33ǇŌØ/
5�ƤûǅāƸ/MYB3R3-GFP4ŴŎſ�4bOy�W7ûǅāƸCEųG.2)

'G3Ŧ"�gl3 egl3 ƔħƲ�ť/5�ûǅāƸ/4 MYB3R3-GFP 4�ƀ�5äDG
%�ûǅāƸ0ƍǏ2ÍƌJġ,.2)(Ņ 3-20)
�4à£6D�GL3 0 EGL3 5Ƥ
ûǅāƸ35�F Rep-MYB 4ŴŎſ�4ų�3½ǎ".2F�07ǄD632,)
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(8) CDK ·Ŋ4þ7ƨƣāƸbOtƐ�Ƃ2āƸĤÁńõ4ç�/1F 

 
� Rep-MYBb�nVĝ5CDK3C,.��Č� GF�0/�Ư¨3Ǝ6GF(Chen 

et al., 2017)
ĹĪ4C33�ƤûǅāƸƒ35�F Rep-MYB b�nVĝ4�ƀ�3
5 GL3 0 EGL3 7½ǎ".2F�06D�GL3 0 EGL3 7 CDK ·ŊJŉð$F�0
/�Rep-MYB b�nVĝ4�ƀŊŉðJõ,.2F¢ƙŊ7ô4DG4F
'�/
=%�GL3 5C8 EGL3 7 CDK ·ŊJ§". G2 Á4ŉðJõ,.2F61363
-2.¨ō")
 

� āƸĤÁx�S�PCNA-GFP JA-ĿƮ3 CDK 4Ŗ¬ă/1F�_Zpc�Ĭǖ
Jõ,)
�_Zpc�5 G1/S Á�õ=)5 G2/M Á�õJŉð$F CDK 4·ŊJ
Ŗ¬$F0ô4DG.2F(Planchais et al., 1997)
�_Zpc�JſƘƇ 10 nM /Ĭ
ǖ"�āƸĤÁ4­_e�^4ź JƀǞ")0�H�ûǅāƸ4 G2 Á7ź92,
.5E�ƤûǅāƸ04þ7292,.2)(Ņ 3-21A)
ƤûǅāƸ352.5��
_Zpc�Ĭǖ3CE G2 Á4ź 5Ʋ�"22�06D��_Zpc�Ĭǖ5ûǅ
āƸ4 G2 Áńõ4>3�ÑJǎ4)0ô4DGF(Ņ 3-21B)
 

� Ė3�PCNA-GFP J gl3 egl3 ƔħƲ�ť3ƎƖ".�ƍǏ2ĞæJõ2,)à£�
�_Zpc�Ĭǖ3CEûǅāƸ�ƤûǅāƸ0A3 G2 Á7ų�".5E�ǇŌØ
4ƤûǅāƸ04þ7ǀ92,)(Ņ 3-22)
�GD4à£6D�ƤûǅāƸ352.
GL3/EGL3 5 CDK ·ŊJǔŉ$F�03CE G2 ÁńõJų� &F�0�=)ûǅ
āƸ/5÷2 CDK ·Ŋ7ƤûǅāƸCEAŘ2 G2 ÁńõJĞê".2F�07ė
ý G)
 

� Ė3�4 ŐJ D3âĸ$F)@3�G2/M Á[OV��JZ�h$F CYCLIN 
A2 rLy��4ÂƙÞţƲ�ťJǑ2)¨ōJõ2,)
4 Ģǡ1F CYCLIN A2 4
3+ 3 -7Þţ") cyca2;2/3/4 ĉħƲ�ť4ƯǤǟ�[O`4»ćJõ,)à£�
ûǅāƸǣ0ƤûǅāƸǣ4ƯǤǟ�[O`5'G(G 235.4 ± 22.3 µm�232.9 ± 33.5 

µm /1E�ǜĠÎ3ǇŌØ4ƤûǅāƸ0ǋ�2þ5äDG26,)(Ņ 3-23 A,B)

�4�06D�CYCLIN A2 7ƤûǅāƸ0ûǅāƸ4āƸĤÁ4ź 4þJŌ>ĩ$
ǒ�4�-02,.2F�07ėý G)
'�/Ė3�EdU 4ġEú>ĞæJǑ2
.�cyca2;2/3/4 ĉħƲ�ť4ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4āƸĤÁ4ź JƢ³")à£�
ûǅāƸ0ƤûǅāƸ4©ÃżŒ4×85'G(G�5 0 4.7 /1E�ǇŌØ4Ƥû
ǅāƸ0Ƣ;.ǋ�2þ5äDG26,)(Ņ 3-24)
�Ĺ4à£6D�CYCLIN A2 5
ûǅāƸ35�F÷2 CDK ·ŊJ�Ĕ"�ƤûǅāƸCEAŘ2āƸĤÁńõJĞ
ê$F43Âƙ".2F0ô4DGF
 



�� �

 

 
(9) myb3r1/3/5Ʋ�ť/5�ƤûǅāƸ/4ûǅÙŋǘ7Ŝ¡$F
 

 
� ƤûǅāƸ/āƸĤÁ4ńõų�7Å�FŌǖƂ�ÆJǖ¨$F)@�¤Ì3Ƶù
 G.2F myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť4ĿƮťŕťJǑ2)xOV�M�O¨ō4f�
bJǑ2.�û4ƨƣ4x�S��Ɔď4ƟêJŹ;)(Kabayashi et al., 2013)
'4
à£�ûǅāƸƐ�Ƃ3Ɵê".2F EGL3 B RHD6 5ǋ�3Ɵê7ĹĴ".2)
(Ņ 3-25A)
�ƶ/�ƤûǅāƸƐ�Ƃ3Ɵê".2F�Ɔď/5�GL2 4Ɵê7Ĺ
Ĵ".2)A44�CPC B TRY 4Ɵê5ǇŌØ04þ7äDG26,)(Ņ 3-25A)

"6"��4f�badg5�myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť4ĿƮťŕť6Dŷĩ") RNA

JǑ2.ġƏ".2F)@�GL2 4C32û4ƨƣ�«/AƟê".2F�Ɔď/5�
û4ƨƣāƸ4�ǃßƀ3-2.ÇǦ$F47Ɠ"2
'�/Ė3¤Ì3Ƶù G.
2FûǅāƸƐ�Ƃ�ƆďÖ0ƤûǅāƸƐ�Ƃ�ƆďÖ3ŵǆ".�myb3r1/3/5 ĉ
ħƲ�ť352.4ƟêǞJŹ;)(Bruex et al., 2012)
'4à£�ûǅāƸƐ�Ƃ�
ƆďÖ5ŕťƂ3 myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť/Ɵê7÷2×ò/1,)(Ņ 3-25B)
�ƶ
/�ƤûǅāƸƐ�Ƃ�ƆďÖ/5�Ɵê7ǇŌØCEſ2�Ɔď0÷2�Ɔď7ü
!,.2)(Ņ 3-25B)
�4�06D�myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť/5ûǅāƸ4ň7Ŝ¡
".2F¢ƙŊ7ėý G)
 

� '�/ myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť4û4Ư�ǟ�J»ć"�ûǅāƸǣ(2 -4ƣŗā
Ƹ0ŏ".2FƨƣāƸ)0ƤûǅāƸǣ(1 -4ƣŗāƸ0ŏ".2FƨƣāƸ)4'
G(GûǅJÙŋ".2FāƸ4¶øJŹ;)
'4à£�ǇŌØ4ûǅāƸǣ/5
<0K14āƸ5ûǅJÙŋ".5E�8.5%4āƸ7ûǅJÙŋ".226,)(Ņ
3-26)
�ƶ/�ǇŌØ4ƤûǅāƸǣ/5�<0K14āƸ5ƤûǅāƸ/1,)4
3Ŧ".�4.8 %4āƸ5ûǅJÙŋ".2)
G2/M Á3�Ļ7Ō#FƲ�ťJǑ2
.ƍǏ2¨ōJõ,)à£�myb3r1/4 ƔħƲ�ťB cyca2;2/3/4 ĉħƲ�ť/5ǇŌ
Ø0ƍǏ2ûǅÙŋnb��7»ć G)7�ƤûǅāƸ4ƯǤšƇ7š2
myb3r1/3/5ĉħƲ�ť352.5�ƤûǅāƸǣ/�ĮƂ3ûǅ7Ùŋ GF¶ø7�
28.5 %3ĹĴ".2)(Ņ 3-26)
'�/�Ė3 myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť/4�ĮƂ2û
ǅāƸ4ĩêƩƇ4ĹĴ7ûŭ4ƯǤǟ�4ĕƅ/Ō#.2F46JŹ;F)@3�
ǇŌØĿƮ5C8 myb3r1/3/5 ĉħƲ�ť4ûŭ6D 5 mm 3�ű$FƯǤǟ�6Dŷ
ĩ") RNA JǑ2.ƀǞ PCR Jõ2�ƯǤǟ�35�FûǅāƸ0ƤûǅāƸƐ�
Ƃ3Ɵê".2F�Ɔď4ƟêǞ3-2.±Ɨ")
'4à£�ƤûǅāƸƐ�Ƃ3
Ɵê".2F�Ɔď/1F GL2 B CPC B TRY 4Ɵê5ǇŌØ04þ7äDG26,
)
�ƶ/�ûǅāƸƐ�Ƃ3Ɵê".2F�Ɔď/5�GL3 B EGL3 4Ɵê5ǋ�



����

3ĹĴ".2)(Ņ 3-27)
�4à£6D�ƤûǅāƸ4ƯǤšƇJǔ4F�07'4
āƸ�ǃJ�Ĕ$F43ħǒ/1F�07ėý G)
 



図3-1.野生型植物の根端分裂領域における根毛細胞と非根毛細胞の比較
(A) 野生型植物をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、撮影した分裂領域の写真を示した。
QC (黄色い矢頭)から白い矢頭までが分裂領域を示す。アスタリスクは根毛細胞列を示す。バーは
100 µm。
(B) 野生型植物をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、QCからの分裂領域のサイズを測定し、
グラフで示した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。n > 30。エラーバーは±SDを示
す。***、p < 0.01
(C) 野生型植物をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、DAPI染色により核の観察を行った。
白い矢頭はmitotic figurを指す。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。バーは50 µm。
(D) 根毛と非根毛の細胞列内のmitotic figurの個数をグラフで示した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは
非根毛細胞を示す。 n > 30。エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01
(E) G2/M期の細胞を可視化するpCYCB1;2:NT-YFPマーカーを用いてライブセルイメージングを行
い、一細胞列内の一時間あたりの細胞分裂頻度を測定した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細
胞を示す。 n > 5。エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01
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図3-2.根毛と非根毛細胞における細胞周期の進行速度の比較
MS培地中で発芽後5日間生育させた野生型植物をEdU添加培地に移し、経時的に回収した。その後、
根毛細胞 (Tricho)と非根毛細胞 (Atricho)をそれぞれ2000個以上観察し、EdUを取り込んだ細胞の割
合をプロットした (青色および赤色の丸点)。プロットを線形近似したものを直線で示す。エラー
バーは±SDを示す。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。
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図3-3. Col-0のT-cloneにおける根毛細胞数と非根毛細胞数の割合
(A)根毛細胞が根の伸長方向に並行な分裂面を形成して分裂することによって二つの細胞を生み出
す場合、娘細胞の一つは根毛細胞に、もう一つは非根毛細胞になる。その後、これらの娘細胞が
分裂を行い、根毛細胞列と非根毛細胞列から成るクラスターを形成する。このような組織のこと
をT-cloneと呼ぶ。
(B) T-clone内の根毛細胞及び非根毛細胞の割合
Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。n > 30。エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01
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図3-4.根毛細胞と非根毛細胞における細胞周期の各ステージの長さの比較
(A)細胞周期マーカーであるPCNA-GFPの核内での各局在パターンの変化
(B) PCNA-GFPを用いてライブセルイメージングを行い。 根毛細胞および非根毛細胞における細胞
周期の各ステージの長さを測定した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30細胞。
エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01。n.s、p > 0.05
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図3-5. EdUパルス実験によるG2期通過にかかる時間の比較
根毛・非根毛細胞のそれぞれについて、mitotic figureを示す全細胞のうち、EdU標識された細胞の
割合を測定した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30。
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図3-6.根毛細胞と非根毛細胞のCYCB1;2遺伝子の発現様式
(A) ライブセルイメージングを行い、根毛細胞と非根毛細胞内でのCYCB1;2-YFPの蛍光画像を経
時的に取得した。バーは5 μm。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。
(B)根毛細胞と非根毛細胞における蛍光量を示す。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。
n > 10。エラーバーは±SDを示す。n.s、p > 0.05
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図3-7.根毛細胞と非根毛細胞のMYB3Rの発現パターンの比較
(A) 根毛細胞と非根毛細胞におけるMYB3R4-GFPの蛍光量を示す。 Trichoは根毛細胞、Atrichoは非
根毛細胞を示す。 n > 10。エラーバーは±SDを示す。n.s、p > 0.05
(B) 根毛細胞と非根毛細胞におけるMYB3R3-GFPの蛍光量の移動平均を示す。Trichoは根毛細胞、
Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 7。
(C) pPCNA:PCNA-tdTomato/pMYB3R3:MYB3R3-GFPの根毛細胞と非根毛細胞における細胞周期中の
MYB3R3-GFPの蛍光量をG2期に相当するステージとともに示す。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非
根毛細胞を示す。
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図3-8.myb3r1/4二重変異体とmyb3r1/3/5三重変異体の根毛細胞と非根毛細胞の分裂領域サイズ
(A) 野生型植物、myb3r1/4二重変異体、myb3r1/3/5三重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生
育させた後、根端の分裂領域を観察した。QC (黄色い矢頭)から白い矢頭までが分裂領域を示す。
アスタリスクは根毛細胞列を示す。バーは100 µm。
(B) 野生型植物、myb3r1/4二重変異体、myb3r1/3/5三重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生
育させ、分裂領域のサイズを測定した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30。
エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01。n.s、p > 0.05
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図3-9.myb3r1/3/5三重変異体のT-cloneにおける根毛細胞数と非根毛細胞数の割合
(A) 野生型植物とmyb3r1/3/5三重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、撮影したT-
cloneの観察を行った。青いアスタリスクはT-clone内の根毛細胞、赤いアスタリスクはT-clone内の
非根毛細胞を示す。バーは30 µm。
(B)T-clone内の非根毛細胞に対する根毛細胞数の割合
Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30。エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01。
n.s、p > 0.05
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図3-10. myb3r1/4二重変異体とmyb3r1/3/5三重変異体における根毛細胞と非根毛細胞の細胞周期の
進行速度の比較
(A) MS培地で発芽後5日間生育させたmyb3r1/4二重変異体とmyb3r1/3/5三重変異体をEdU添加培地
に移し、経時的に回収した。根毛細胞と非根毛細胞をそれぞれ1000個以上観察し、EdUを取り込
んだな細胞の割合をプロットした (青色および赤色の丸点)。プロットを線形近似したものを直線
で示す。黒色が野生型の根毛細胞、黄色が野生型の非根毛細胞、青が変異体の根毛細胞、赤が変
異体の非根毛細胞のプロットと近似線である。
(B) Aで算出した野生型とmyb3r1/4二重変異体の根毛細胞と非根毛細胞の回帰直線の傾きを分散分
析により有意差を比較した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。n> 15。***、p <
0.001。n.s、p > 0.05。
(C) Aで算出した野生型とmyb3r1/3/5三重変異体の根毛細胞と非根毛細胞の回帰直線の傾きを分散
分析により比較した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 15。***、p < 0.01。n.s、
p > 0.05。
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図3-11. gl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体の根毛細胞と非根毛細胞の分裂領域サイズ
(A) 野生型植物、 gl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育さ
せた後、根端の分裂領域を観察した。QC (黄色い矢頭)から白い矢頭までが分裂領域を示す。アス
タリスクは根毛細胞列を示す。バーは100 µm。
(B)野生型植物、 gl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ
QCからの分裂領域のサイズを測定し、グラフで示した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞
を示す。 n > 30。エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01。n.s、p > 0.05
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図3-12. gl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体のT-cloneにおける根毛細胞数と非根毛細胞数の割合
(A) 野生型植物とgl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、
撮影したT-cloneの観察を行った。青いアスタリスクはT-clone内の根毛細胞、赤いアスタリスクは
T-clone内の非根毛細胞を示す。バーは30 µm。
(B)T-clone内の非根毛細胞に対する根毛細胞数の割合
Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30。エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01。
n.s、p > 0.05
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図3-13. gl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体における根毛細胞と非根毛細胞の細胞周期の進行速
度の比較
(A) MS培地で発芽後5日間生育させたgl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体をEdU添加培地に移し、
経時的に回収した。根毛細胞と非根毛細胞をそれぞれ1000個以上観察し、EdUを取り込んだな細
胞の割合をプロットした (青色および赤色の丸点)。プロットを線形近似したものを直線で示す。
黒色が野生型の根毛細胞、黄色が野生型の非根毛細胞、青が変異体の根毛細胞、赤が変異体の非
根毛細胞のプロットと近似線である。
(B) Aで算出した野生型とgl3 egl3二重変異体とcpc try二重変異体の根毛細胞と非根毛細胞の回帰直
線の傾きを分散分析により有意差を比較したTrichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 N >
15。***、p < 0.001。n.s、p > 0.05。
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図3-14. gl3 egl3二重変異体における根毛細胞と非根毛細胞のG2期の長さの比較
細胞周期マーカーであるPCNA-GFPを導入したgl3 egl3二重変異体を用いてライブセルイメージン
グを行い根毛細胞および非根毛細胞のG2期の長さをグラフで示した。Trichoは根毛細胞、Atricho
は非根毛細胞を示す。 n > 10。エラーバーは±SDを示す。n.s、p > 0.05
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図3-15. gl2変異体とrhd6変異体の根毛細胞と非根毛細胞の分裂領域サイズ
(A) 野生型植物、 gl2変異体とrhd6変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させた後、根端の
分裂領域を観察した。QC (黄色い矢頭)から白い矢頭までが分裂領域を示す。アスタリスクは根毛
細胞列を示す。バーは100 µm。
(B) 野生型植物、 gl2変異体とrhd6変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、分裂領域の
サイズを測定した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30。エラーバーは±SDを
示す。***、p < 0.01。n.s、p > 0.05

46

A B



0

0.5

1

1.5

2

2.5

Col gl2 rhd6

**
** *

*
*
**

*
*
*

gl2 rhd6
Re

la
tiv

e 
ce

ll 
nu

m
be

r 
In

 T
-c

lo
ne

***
AtrichoTricho

******

図3-16. gl2変異体とrhd6変異体のT-cloneにおける根毛細胞数と非根毛細胞数の割合
(A) 野生型植物とgl2変異体とrhd6変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、撮影したT-
cloneの観察を行った。青いアスタリスクはT-clone内の根毛細胞、赤いアスタリスクはT-clone内の
非根毛細胞を示す。バーは30 µm。
(B)T-clone内の非根毛細胞に対する根毛細胞数の割合
Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30。エラーバーは±SDを示す。***、p < 0.01。
n.s、p > 0.05
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図3-17. gl2変異体とrhd6変異体における根毛細胞と非根毛細胞の細胞周期の進行速度の比較
(A) MS培地で発芽後5日間生育させたgl2変異体とrhd6変異体をEdU添加培地に移し、経時的に回収
した。根毛細胞と非根毛細胞をそれぞれ1000個以上観察し、EdUを取り込んだな細胞の割合をプ
ロットした (青色および赤色の丸点)。プロットを線形近似したものを直線で示す。黒色が野生型
の根毛細胞、黄色が野生型の非根毛細胞、青が変異体の根毛細胞、赤が変異体の非根毛細胞のプ
ロットと近似線である。
(B) Aで算出した野生型とgl2変異体とrhd6変異体の根毛細胞と非根毛細胞の回帰直線の傾きを分散
分析により有意差を比較した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 15。***、p <
0.001。n.s、p > 0.05。
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図3-18. gl2変異体における根毛細胞と非根毛細胞のG2期の長さの比較
細胞周期マーカーであるPCNA-GFPを導入したgl2変異体を用いてライブセルイメージングを行い
根毛細胞および非根毛細胞のG2期の長さをグラフで示した。 Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛
細胞を示す。 n > 10。エラーバーは±SDを示す。n.s、p > 0.05
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図3-19. gl3 egl3二重変異体内とcpc try二重変異体の表皮内のMYB3R1/3の発現量
MYB3R1、MYB3R3とポジティブコントロールであるGL2の発現量を示した。
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図3-20. gl3 egl3二重変異体内の根毛細胞と非根毛細胞のMYB3R3-GFPのタンパク質レベルの経時
的変化
gl3 egl3二重変異体内の根毛細胞と非根毛細胞内でのMYB3R3-GFPの発現時間と発現量の移動平均
を算出し、グラフで示した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 5。
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図3-21.ロスコビチン処理の有無による細胞周期の各ステージの長さの比較
(A) 10 nM ロスコビチン処理をしたPCNA-GFPを用いてライブセルイメージングを行い、根毛細胞
および非根毛細胞における細胞周期の各ステージの長さを測定した。n > 30。エラーバーは±SD
を示す。。n.s、p > 0.05
(B) 10 nM ロスコビチン処理をしたPCNA-GFPを用いてライブセルイメージングを行い、根毛細胞
および非根毛細胞のG2期の長さをグラフで示した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示
す。 n > 10。エラーバーは±SDを示す。n.s、p > 0.05

-Roscovitine +Roscovitine

52

A B



図3-22. gl3 egl3二重変異体におけるロスコビチン処理による根毛細胞と非根毛細胞における
G2期の長さの比較
10 nM ロスコビチン処理をしたPCNA-GFPとPCNA-GFPを導入したgl3 egl3二重変異体を用いてラ
イブセルイメージングを行い、根毛細胞および非根毛細胞のG2期の長さをグラフで示した。
Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 10。エラーバーは±SDを示す。n.s、p > 0.05
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図3-23. cyca2;2/3/4三重変異体の根毛細胞と非根毛細胞の分裂領域サイズ
(A) 野生型植物、cyca2;2/3/4三重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させた後、根端の分
裂領域を観察した。QC (黄色い矢頭)から白い矢頭までが分裂領域を示す。アスタリスクは根毛を
示す。バーは100 µm。
(B) 野生型植物、 cyca2;2/3/4三重変異体をMS培地に播種し、発芽後5日間生育させ、分裂領域のサ
イズを測定した。 Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n > 30。エラーバーは±SDを
示す。***、p < 0.01。n.s、p > 0.05
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図3-24. cyca2;2/3/4変異体における根毛細胞と非根毛細胞の細胞周期の進行速度の比較
(A) MS培地で発芽後5日間生育させたcyca2;2/3/4変異体をEdU添加培地に移し、経時的に回収した。
根毛細胞と非根毛細胞をそれぞれ1000個以上観察し、EdUを取り込んだな細胞の割合をプロット
した (青色および赤色の丸点)。プロットを線形近似したものを直線で示す。黒色が野生型の根毛
細胞、黄色が野生型の非根毛細胞、青が変異体の根毛細胞、赤が変異体の非根毛細胞のプロット
と近似線である。
(B) Aで算出した野生型とcyca2;2/3/4変異体の根毛細胞と非根毛細胞の回帰直線の傾きを分散分析
により有意差を比較した。Trichoは根毛細胞、Atrichoは非根毛細胞を示す。 n >15。***、p < 0.001。
n.s、p > 0.05。
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図3-25.myb3r1/3/5三重変異体のマイクロアレイデータを用いた、表皮細胞関連遺伝子の発現解析
(A) myb3r1/3/5三重変異体における表皮の運命決定を担う遺伝子の発現量を調べた。
(B) myb3r1/3/5三重変異体における根毛細胞特異的遺伝子群、非根毛細胞特異的遺伝子群の発現を
調べた。野生型の発現量に対してのlog2 (Fold change)で示し赤が増加を、青が減少を示している。
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図3-26. MYB3R変異体の根毛のパターン
MS培地で発芽後5日間生育させた野生型植物とmyb3r1/3/5三重変異体とmyb3r1/4二重変異体と
cyc2;2/3/4三重変異体におけるH position (コルテックス2つと接している表皮細胞)とN position (コル
テックス1つと接している表皮細胞)での根毛を形成している細胞の割合を測定した。 n > 30。***、
p < 0.01。

Ra
tio

 o
f c

el
ls

 p
ro

du
ci

ng
 ro

ot
 h

ai
r 

in
 d

iff
er

en
tia

te
d 

ro
ot

 e
pi

de
rm

is
(%

)

0

20

40

60

80

100

120

Col myb3r135 cyc myb14

N positionH position

***

57

WT myb3r1/3/5 myb3r1/4 cyca2;2/3/4



図3-27.myb3r1/3/5三重変異体における表皮細胞関連遺伝子の発現解析
MS培地で発芽後5日間生育させた野生型植物とmyb3r1/3/5三重変異体の根端から5 mmの領域での
根毛細胞特異的遺伝子群と非根毛細胞特異的遺伝子群の発現量を定量RT-PCRにより定量した。 n
= 3。***、p < 0.01。
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図4-1. 本研究で明らかになった根の表皮の細胞周期および運命決定を制御する分子機構
非根毛細胞の運命獲得に重要であるGL3とEGL3は、細胞運命だけでなく、Rep-MYBのタンパク質
の安定性を制御することによってG2期の長さも制御している。また、本研究によって、非根毛細
胞の長いG2期は非根毛細胞の運命を維持する役割があることが示唆された。
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図4-2. 本研究で予想された、細胞周期の長さによる根の表皮の細胞運命制御の分子機構
GEMはGL3-TTG1の活性を抑制することが報告されている。また、 G2/M移行の際に分解される
CDT1aは、GEMによるGL3-TTG1の活性抑制を阻害する。よって本研究で明らかになった、Rep-
MYBによるG2期の遅延によって、 CDT1aの分解のタイミングが遅れることで、 GEMによるGL3-
TTG1の抑制能が低下し、GL2の転写が活性化することが予想される。
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1. ĜǏ 

� CDK ±ĸ�Qi�_EƷŽŮ1ldRbJ�"A.�CSC 7Ɵ�"A�.6
?�CDK ±ĸ7´õƨĸ2�ĉ1ėƽ-1A.ë4?B,2A(Umeda et al., 

2000)
8'�D ÑXIR�� cycd1;1 cycd3;3 Ɓėơ�Ŕ-< CSC 2Ɵ�7¸ü
�BA�.6?�CDK 7XIR��.ƝîŔEÒĹ ,�´õƨE�ĉ ,2
A�.7ë4?BA(Forzani et al., 2014)
õƨĔ½2ıìķç152,XIR�
�-CDK ƝîŔ3 RBR E��ÿ�"A�.-±ĸEƿķ"A
CDK ±ĸ7ū�
 ,2AĩƞŔ.3Ä1�RBR 2ldRbJ�ĩƞŔ-3´õƨ2ĵ7Ō4A
�.6?�CDK 7 RBR E¤ ,´õƨE�ĉ ,2A ƅĸ7Čò�B,2
A(Wildwater et al., 2005)
8'�CDK ±ĸ�Qi�_= RBR 2¢ģƋâĩƞŔ
-3�ðŝ2´õƨjdc1Őù"Ań,2´õƨ7Ɵ�"A�.6?�CDK

. RBR 1>A´õƨĸ2�ĉ3�´õƨ¹-ÉŪ ,2A.ë4?BA(Umeda 

et al., 2000; Wildwater et al., 2005)
 

� QC -Ƌâ"A WOX5 a�nRĎ3�CSC 5�Ż �´õƨĸ2�ĉ1¾ƅ
"A�.7ş?B,2A(Pi et al., 2015)
CSC 152,�WOX5 3 TOPLESS (TPL)

= HISTONE DEACETYLASE 19 (HDA19).ƝîŔEÒĹ �CYCLING DOF 

FACTOR 4 (CDF4)2ƋâEƿķ"A(Pi et al., 2015)
�Ʀ-�Ɵ�V�|�õƨ
13�WOX5 7�Ż 02';�CDF4 7Ƌâ �õƨƟ�7Á�A.ë4?B
,2A(ĳ 1-8)
 6 07?�CDF4 2¾ƅ×őơ�ŔEƼ2'ƕâÑ¥Ľ3
ƥï�B,5?#�CDF4 2¾ƅ×őơ�7 wox5 ¾ƅ×őơ�Ŕ2ƕâÑEƿ
�"A60/2�ų¯Ů¥Ľ3ƭ(ìDB,202
 

� CSC 2�ĉ1�Żĸ2uschv�}�7ºƸ ,2A.23ƥï<1A

CLAVATA3/ESR (CLE)-RELATED PROTEIN 40 (CLE40)3�ÔŨ2´õƨEķç"
Auschv�}� CLAVATA3 (CLV3)2v}�S-1@�ðŝ2Ɵ�V�|�
õƨ-Ƌâ �ƟƐ�BA (ĳ 1-8)(Stahl et al., 2009)
CLE40 ēƹŔ2
ARABIDOPSIS CRINKLY4 (ACR4)3 CSC .�ňðŝŎ2õƨň-Ƌâ ,5@�
CEL40 Eēƹ 'æ�%2�ǄZSi�3V�|�õƨ2Ɵ�Eōı"A
 

� �Ģ2>31 CSC Eĺ 9�ĉ"A13�WOX5 = CLE40 0/2õƨ¹E�
ì"A�ă7ėƽ-1A7��Ʀ- CSC 152,3 CDK 2±ĸ7í2�t�
-�ĉ�B,2Aƒƽ71A.ë4?BA
 6 �õƨ¹�ì�ă7/2>3
1 CDK ±ĸEķç ,2A63Ƙư-1A
CDK a�nRĎ3ðŝ-�ƺ1
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Ê9Ƌâ ,2A�.6?�CSC ſ�Ů0 CDK ±ĸ2ķç13ƪƵæ�t�2
ķçÓ7¾ƅ ,2A ƅĸ7ë4?BA
%�-ƩĠ-3�CDK 2Ň©�ă
-1A KRP 1ťƲ �CSC 2Ɵǎ�Ɵ�2ķç15�Aƴ°E¥ư"A�.E
ƲŮ. ,ÜÇEì0*'
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2. úǇ.ƦƧ 

 
(1) ĩƞúǇ5>4ƉƾĥÙ 

 
� Z�Iki]i(Arabidopsos thaliana)EƼ2'
ƳļÑ. ,�Col-0 EƼ2'

krp1�krp2�krp3�krp4�krp5�krp6�krp7�krp1/2/3/4/7 3 Caro et al. (2018).ż
!²EƼ2'
CDKA-DE�krp4/6/7�krp3/4/6/7�krp4/6/7 CDKA-DE 3 Zhao et 

al.(2017).ż!²EƼ2'
wox5 3 Fisher et al.(2018).ż!²EƼ2'
ƩÜÇ
-Ƽ2'ơ�Ŕ3�ƕ 3 1Č 's�Iy�EƼ2,[KlaIp�SEì*'
�  

 
� MS ƉŠĢ1ƆĒ 'æ�2 Ƃ¹ 4 �2�č-Ě�ěǁE �5 Ƃ¹�23 �2
mINg��-�Ɖƾ '
 

� 8'��IrI|�[�S-3�MS ƉŠĢ1ƆĒ 'æ�2 Ƃ¹ 4 �2�č
-Ě�ěǁE �4.5 Ƃ¹�23 �2mINg��-�­Z~��-Ɖƾ 'æ1�
P�\wg{fHdZ�(IWAKI Om�P�\cK�m�; Oa�S No. 5202-

001)1�ĩ �%2æ�23 �2mINg��- 12 Ċ¹Ɖƾ '<2EX�s�
. ,ĀƼ '
 

 
(2) ƉŠĥÙ(ĩƞ) 

 

MS ƉŠ(1L) 

{�ZU�\R�SƉŠƼñî�ǋ� � 4.6 g (1 ŗƟ) 

Z�Ź                              10 g 

1000x oaz�\gdR�� � � � � � 1.0 mL 

MES (pH �Ŭø)� � � � � � � � � �  0.5 g 

�ĢE 800 mL 2ĨǅĴ1�4�>9«ǐ �³ń1ƻ6 KOH - pH E 6.3 1
îD$'æ�1 L 1îD$'
% ,�2 ã2 1 L þ­q�\V1 500 mL #+Ɵ
Ŧ �s��g1"A÷3�%B&B2ƉŠ1 Phytagel E 2 g #+�4'
%2
æN�gR��r '
­Ñs��g1 80 ml #+ƟŦ '
�\Voc� 

(Chemoscence)3 1 mM 10A>31�MS ƉŠ1Ű� '
MG132 (Chemoscence)

3 100 µM 10A>31�MS ƉŠ1Ű� '
 

 



�
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(3) ÞƑÌ¸üƧ 

 
� 0.01 mg/ml Propidium Iodide (PI)�-ƛƃ 'Z�Iki]i2ðEŷǃÑÉ
ğŲ��Y�ÞƑÌ FV1000(Olympus)2 20 ƈŕƞ��]EƼ2,¸ü '
ý
� 'ďİE Image J (NIH)EĀƼ ,¥Ľ '
 

 
(4) �W��Łī 

 
� �W��Łī13 Lugol solution (SIGMA) EƼ2'
Z�Iki]i2ðE
Lugol solution 1 30 ƖĮ �ƱÎĴ- 3 ¦ŀĦ '
Łī 'ðEźư��-ƛ
ƃ �Axioskop2 plus (Zeiss)2 40 ƈŕƞ��]EƼ2,¸ü '
¥Ľ 'ďİ
E Windows qMgo��G� (Microsoft)EƼ2,¥Ľ '
 

 
(5) mPS-PI Łī 

 

� mPS-PI Łī3 Truenit et al (2008)1Àö�B,2AƦƧ1Ė*,ì0*'

50 % (v/v) |al��. 10 % (v/v) ĲÿEƼ2,äŬ 'Z�Iki]i2ð
E 1 % (v/v) ¢�JŅÿ- 40 Ɵ¹ěǁ 'æ1�Schff reagent (100 mM sodium 

metabisulphite/ 0.15 N HCL/ 10 µg/ml Propidium Iodide)- 3 Ċ¹ěǁ '
%2æ�
70 % (v/v) ƤĴR����-ƛƃ 'Z�Iki]i2ðEŷǃÑÉğŲ��
Y�ÞƑÌ FV1000(Olympus)2 20 ƈŕƞ��]EƼ2,¸ü '
ý� 'ď
İE Image J (NIH)EĀƼ ,¥Ľ '
 

 
(6) ÒĎű¶ĩƞ2ûĘƧ 

 
1)  pKRP:KRP-GFP-3’UTR tRa�2êţ 

� Z�Iki]iƳļÑ Col-0 2Ul{6? Primestar HS (Takara)EĀƼ ,
KRP1-7 2s�}�a�ǉ�6? 3’UTR ǉ�8-»:Ul{ǉ�EŌƜ �BP

ƍ�1>@ pDONR221 tRa�1Žƃ '(Life Technologies)
R��j�S1
ĀƼ 's�Iy�^dgEƕ 4 1Č"
%2æ�KRP4 . KRP03 SLiCE Ƨ
(Motohashi, 2015)1>@�KRP1�KRP2�KRP3�KRP6�KRP7 3 in Fusion Ƨ1
>*, sGFP ƇǍE KRP �ųă2\gdsVh�ũŃ1 in-frame -ŉƃ '




�
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%2æ�LR ƍ�1>@�pKRP:KRP-GFP-3’UTR E pGWB1 tRa�1Žƃ '
(Nakagawa et al., 2007)
 

 
2)� GS�mRe�J{2ÒĎű¶(L�Rg�x��Z��Ƨ) 

� Q�tdgEƔĢ-ǌ= �V�pe�g^�EƔĢ-ƻ6 '
[��n�
X�2ŴáEƃB�Manual EłŚ �2.5 1îD$'
s�\zh 5 µL EV�
pe�g^�(50 µL)1�4�zdR\ �ǌ= 'Q�tdg1ńǈƃB'
ć
ß·EƼ� �LB ƉŠE 1 mL pudgy�1Æ*,52'
Q�tdgEŴ
Í1^dg�Ŵ¿EǄ '
�7 '?�ŅŊ9 1 mL 2 LB ƉŠE�4�ćß
·1� '
% ,ó4�Q�tdg1 LB ƉŠE 1 mL �4�ćß·1ƃB'
(îÖ- LB E 2 mL �4'�.10A)
% ,�ćß·E 1 Ċ¹ŭŶ 30 �-ĭ
Ǒ '
%2æ�Ɖƾ�EłŚƉŠ1ŵƙ �30 �-Ɖƾ '
 

� ļ� 'ÎEV�j�PCR  ,�tRa�Eƣĉ ,2AV�j�EłŚ 
'
 

 
3)� ĩƞ2µŁ 

� GS�mRe�J{2V�j�6?ÎEĞǈ.@�ůŸ0éļƞĎE»: LB

ƉŠ1ĩÎ �30 �-ŃƉƾ '
�ƎƉƾ 'Î�EůŸ0éļƞĎE»:
250 mL 2 LB ƉŠ1� �28 �-ƩƉƾEì*'
�ƎƉƾ 'Î�E�Ĭ·
1� �7000 rpm - 7 Ɵ¹�Ĭ '
ĢĻEĝ8�5�Z�Ź�E 300 mL �4�
Úś '
300 mL o�O�1 silwet-77 E 150 µL �4��?1%�1Î�E�
4�µŁ�. '
µŁ�1Z�Iki]iĩƞŔEĮ �µŁ�$'
�2ã
ŔE T0 ĶŘ. '
 

 
4)� ĩƞ2�Ĺ 

� T0 ĶŘ6?ĒăEđ@�ůŸ0éļƞĎE»: MS ƉŠĢ1ƆĒ ,�ÒĎ
ű¶Ŕ2łƌEì2�Z�S�Vp�Eĉ+�I�Eđž '
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s�Iy�Ư ƇǍ (5’→3’) 

KRP1 LP 

KRP1 RP 

KRP2 LP 

KRP2 RP 

KRP3 LP 

KRP3 RP 

KRP4 LP 

KRP4 RP 

KRP5 LP 

KRP5 RP 

KRP6 LP 

KRP6 RP 

KRP7 LP 

KRP7 RP 

wox5-1 LP 

wox5-1 RP 

SALK_LBb1.3 

SAIL_LB3 

TGAAATTCTGATTGGTCGAGC 

CTGAAACGTCGACGTATCGAC 

GATTTATTGGAAAAGCCAGCC 

AGACTCTTCCTTAACCTGCGG 

ATCAAACAAGCACCCGTGTAC 

TAACGTGATCCCGACCACTAG 

TGGTTAAAATTGAAACTGGCG 

AAGATCAAACCGATAATTAGCAGG 

GATTCATCCGATGAGCAAATG 

CCAGAAAACAGCAGAAGCAAC 

AATTTATTGTTCCGACCACCAC 

ACACCAAACGACGAACTGTTC 

CTTCCATTTTCAGATCTGGAGGTG 

AAGTCATCAAGCTCTGCCTG 

TGGTCTAATGGTTGTTGATCAAG 

CTCCCGACATTTCATCAATTC 

ATTTTGCCGATTTCGGAAC 

TAGCATCTGAATTTCATAACCAATCTCGATACAC 

 

 
ƕ 3. s�Iy�ƇǍ�ǀ 

ƩÜÇ-Ƽ2'[KlaIp�SƼs�Iy�ƇǍEČ"
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s�Iy�Ư ƇǍ (5’→3’) 

KRP1 all for attB1 

KRP1 all rev attB2 

KRP2 all for attB1 

KRP2 all rev attB2 

KRP3 all for attB1 

KRP3 all rev attB2 

KRP4 all for attB1 

KRP4 all rev attB2 

KRP5 all for attB1 

KRP5 all rev attB2 

KRP6 all for attB1 

KRP6 all rev attB2 

KRP7 all for attB1 

KRP7 all rev attB2 

AAAAAGCAGGCTTTtactagaaaaaccgagacgag 

AGAAAGCTGGGTAtcgtcatatggttgacaac 

AAAAAGCAGGCTTTcggtaattaagtcgatcttg 

AGAAAGCTGGGTAgcacttgtctcacgtaccac 

AAAAAGCAGGCTTTgaaattgtgccacgcaaaacc 

AGAAAGCTGGGTAgtagacggctagatgttagg 

AAAAAGCAGGCTTTcactgcatacattaagttgg 

AGAAAGCTGGGTActgaaaccgaagttatgac 

AAAAAGCAGGCTTTcctctcattagtacacaac 

AGAAAGCTGGGTAccgatgagcaaatgatctaaag 

AAAAAGCAGGCTTTcatagtggtaactggtaacatc 

AGAAAGCTGGGTAgaaaccagatcctaattcag 

AAAAAGCAGGCTTTggatgaaaattaacgaagagtc 

AGAAAGCTGGGTAaatcatgccccattactgcg 

 

 
ƕ 4. s�Iy�ƇǍ�ǀ 

ƩÜÇ-Ƽ2' KRP 2R��j�SƼs�Iy�ƇǍEČ"
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3. Ø¡ 

 

(1) V�|�´õƨ2ƭƟ�ĸ2�ĉ13 CDKA±ĸ7ėƽ-1A 

 
�  ¢È2ÜÇ-�ƷŽŮ1 CDK ±ĸEū��$'Ĥî1ðŝƟǎņĪ2´õ
ƨ7Ɵ�"A�.6?�́ õƨĸ2�ĉ1 CDK±ĸ7ėƽ-1A�.7Čò�
B,A(Umeda et al., 2001)
%�-8#�2şÝ2¬ƄEì3';1�Ƌ£æ 6

ƂƲ2ƳļÑĩƞ1 CDK2Ň©ø-1A�\Voc�Eěǁ �ðŝƟǎņĪ
2¸üEì*'
mPS-PIŁīEƼ2,õƨƠ.Ɵ�V�|�õƨ2ĄƓ-1A
Gz�s�\gE Ć� '
%2Ø¡�ƭěǁÏ27.F/2ãŔ-3�QC

ũ�1�š"A CSCň297Gz�s�\gEƶ ,206*' (ĳ 3-27 A,B)

Ğĵ2ãŔ-3Gz�s�\gEƶ ,202õƨň7Ɓň1A<2<1*'
7��B3´õƨ7Ɵǎĕǆ ,6?�QC.Ŀ ,202�Ŏ2Ʈ´õƨ7Ɵ
�E§Ă"AŃ2ħŖ-1A.ë4?BA
�Ʀ-�1 µM2�\Voc�E 12

Ċ¹ěǁ 'Ĥî3�QCũ�2 CSCň15�AGz�s�\g2Ťľ7 16 %

2ãŔ-¸ü�B'(ĳ 3-27 B)
�Ģ2�.6?�¢È2şÝŪ@�CDK±ĸ7
´õƨ2ƭƟ�ĸ2�ĉEķç ,2A�.7¬Ƅ-8'
 

� ĩƞ2 CDK23)�Đ1õƨĔ½EũĿŮ1ķç"A23�CDKA. CDKB1�
CDKB2 2þĒǋ-1A
%�-ċ1�/2 CDK ±ĸ7V�|�´õƨ2�ĉ
1ėƽ-1A6Eŧ6A';1�CDK2ơ�ŔEƼ2,ƕâÑ¸üEì0*'

CDKB2 2ơ�Ŕ3Ŝǂ�B,202';�CDKA . CDKB1 2ƕâÑ¥ĽEì
*'
Z�Iki]i1 1 Vp�Őù"A CDKA;1 2¾ƅ×őơ�Ŕ3Ţą-
1A�.7ƥï�B,2A
%�-ƩÜÇ-3 CDKA;1-DE (CDKA;1 2±ĸƿ
ķ��ÿ�ƚ�1ÂĈ��ÿ�GzlÿEŽƃ 'ơ�Ñ CDKA;1)E cdka;1×
őơ�Ŕ1Žƃ 'ĩƞ(���CDKA-DE ."A)EƼ2'
�W��ŁīEƼ
2,�Ƌ£æ 6ƂƲ2ĩƞŔ2Gz�s�\gE Ć� '.�C�CDKA-DE
-3 QCũ�2 CSCň1<Gz�s�\g7Ťľ ,2AãŔ2°î7Ō� 
,2'(ĳ 3-28 A,B)
�Ʀ-�Z�Iki]i- 2Vp�Őù"A CDKB1;1.
CDKB1;22Ɓėơ�Ŕ-3�CSCň-2Gz�s�\g2Ťľ3¸ü�B06
*'(ĳ 3-28)
ƳļÑĩƞ.Ə® ,�Gz�s�\g7Ťľ ,202õƨň
7Ɓň2ãŔ2°î7àĞ ,2'�.6?��2Ɓėơ�Ŕ-3´õƨ2Ɵ



�
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ǎƗŶ7ơ� ,2A ƅĸ7ë4?BA(ĳ 3-28 A,B)
�Ģ2Ø¡6?�CDKA

±ĸ7´õƨ2ƭƟ�ĸ2�ĉ1ėƽ-1A�.7Čò�B'
 

 

 
(2) KRP4 . KRP7 7V�|�õƨ2Ɵ�1ºƸ"A 

 

� Z�Iki]i2 CDKA;1 3ðŝ2ń,2õƨ-�ƺ1Ê9Ƌâ ,2A�
.7ƥï�B,2A(Adachi et al., 2007)
8'�œ92XIR���ųă<ðŝ
õƨ2ń,2õƨ-�ƺ1Ƌâ ,2A(Sanz et al., 2011; Forzani et al., 2014; 

Barrada et al., 2019)
%�-ƩÜÇ-3�CDKA;1 ±ĸEa�nRĎ�t�-ķ
ç"AǓ�ă. , CDK Ň©�ă2 KRP 1ťƲ �¥ĽEì0*'
 

� Z�Iki]i13�7 Ēǋ KRP �ųă(KRP1-KRP7)7Őù"A
8#�KRP

2´õƨ�ĉ15�Aƴ°E¥Ľ"A';1�35S s�}�a�ķç�- KRP1�
KRP3�KRP6�KRP7 E¢ģƋâ"AĩƞŔ2ƕâÑE¸ü '
Ƌ£æ 6 ƂƲ
2ĩƞŔ2ðŝE��W��Łī1>*,Gz�s�\gE Ć� '<2E
¸ü 'Ø¡�ń,2¢ģƋâŔ- CSC 15�AGz�s�\g2Ťľ7¬Ƅ
�B'(ĳ 3-29 A,B)
�2�.6?�KRP 3V�|�õƨ2Ɵ�Eōı"A�8
'3 CSC 2ƭƟ�ĸEƿķ"A¾ƅEƶ ,2A ƅĸ7ë4?B'
 

� ċ1�KRP ń,2Ŝ�¾ƅ×őơ�ŔEƼ2,ðŝ2¸üEì*' (Cao et al., 

2018)
%2Ø¡�krp4 ơ�Ŕ. krp7 ơ�Ŕ-3�ƳļÑĩƞ.Ə® ,�Gz
�s�\gEŤľ ,202 CSC ň7Ɓň10*,2AãŔ2°î7Ō� ,
2'(ĳ 3-30 A,B)
%�-�krp4 krp7 Ɓėơ�ŔEûĘ �żƺ1ðŝ2¸üE
ì0*'.�C�Gz�s�\gEŤľ ,202 CSC ň7Ɓň10*,2A
ãŔ7Ō� '�.1�4�CSC ň7þň10*,2AãŔ<Ęâ"A�.7
ư?6.0*'(ĳ 3-31 A,B)
8'�krp4 . krp7 2ơ�E»: krp4 krp6 krp7 þ
ėơ�Ŕ�krp3 krp4 krp6 krp7 āėơ�Ŕ�krp1 krp2 krp3 krp4 krp7 åėơ�Ŕ-
< krp4 krp7 Ɓėơ�Ŕ.żƺ0ƕâÑEČ '(ĳ 3-31 A,B)
�B?2Ø¡6
?�Đ1 KRP4 . KRP7 7V�|�´õƨ2ňĵ2ķç1ºƸ ,2A�.7Č
ò�B'
 

 

 
(3) KRP4 . KRP7 3Ɵ�V�|�õƨ-Ƌâ ,2A 
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� ĢÀ2>31�KRP 2¢ģƋâ3 KRP 2Ēǋ166D?# CSC 2Ɵ�Eō
ı '7�KRP ×őơ�Ŕ-3 krp4�krp7 5>4%2œėơ�Ŕ297ƕâÑ
EČ '
�2�.6?�V�|�´õƨ2�ĉ152,3�ª KRP 2ſ�Ů
0¾ƅ-309�ĊÐ¹Ů0Ƌâķç7ėƽ-1A.ë4?B'
%�-�eFP 

browser (https://bar.utoronto.ca/efp/cgi-bin/efpWeb.cgi)EƼ2,�ð2ªõƨaIs
15�A KRP 2 mRNA 2ŋŕŮƋâǈE¥Ľ '
%2Ø¡�KRP4 . KRP7

3�V�|�õƨ-Ê9Ƌâ ,2A�.7ư?610*'(ĳ 3-32)
 

� ċ1�ª KRP 2a�nRĎ�t�2Ƌâna��Eŧ6A';1��x�a
��I�EûĘ '
¢È2ƥï-3�3’UTR ǉ�7 KRP 2Ƌâķç1ėƽ-
1A�.7ƥï�B,2A (Schiessl et al., 2014)
%�-�űď§ĂŠŲ
�transcription start site: TSS�6? 3 kb ĢǄ< 93�3 kb ĢǄ�ƀ1Œ2�ų
ă71AĤî3%2�ųă2űďĕǆŠŲ6? TSS 8-Es�}�a�ǉ�.
ŬÃ �ª KRP �ųă2s�}�a�ǉ�6? 3’UTR ǉ�8-E»:Ul{Ş
ƢEđž �GFP �ųăE C ƫŝŎ1 in-frame -ŉƃ '�x�a��ųăE
ûĹ '
Ƌ£æ 6 ƂƲ2ĩƞŔ2ðŝE�PI Łī ,¸ü 'Ø¡�KRP1 3
ðŝ2Ɗǂ7Á8,2Aô¨ň2V�|�õƨ-�KRP2 3ƀǒõƨ5>4�·
ŏǉ�-�KRP3 . KRP5 3´õƨjdc>@<¼ƚŎ2Ɵǎǉ�-�KRP6 3
�·ŏ.ƀǒõƨ�¨2Ɵǎǉ�.ô¨ň2V�|�õƨ-Ƌâ ,2'(ĳ 3-

33 A)
KRP4 3ðŝńŔ-�KRP7 3�·ŏǉ�-Ƌâ ,2'219D4,�
V�|�ǉ�-2Ƌâ7¬Ƅ�B'(ĳ 3-33 A)
�?1ËƬį2�.1�KRP4

. KRP7 3 CSC >@<Ɵ�V�|�õƨ-Ê9Ƌâ ,2A�.7D6*'(ĳ
3-31 B,C,D,E)
�B.Ģę2ơ�ŔEƼ2'ƕâÑ¥Ľ2Ø¡6?�CSC 7Ɵǎ
 'æ1��Ŏ2Ʈõƨ- KRP4�KRP7 2Ťľǈ7Ģ7A�.-�V�|�õ
ƨ7Ɵ�"A.ë4?B'
KRP 3 26S s�eG`�{1>*,Ɵ¥ķçEē
�,2A�.7ƥï�B,2A(Verkest et al., 2005; Kim et al., 2008; Li et al., 2016)

%�-�KRP a�nRĎ2Ťľķç1a�nRĎƟ¥7ºƸ ,2A6Eŧ6
A';1�26S s�eG`�{Ň©ø-1A MG132 E�x�a��I�1ěǁ
 �Ƌâna��2¸üEì*'
Ƌ£æ 6 ƂƲ2ĩƞŔ1 100 µM 2 MG132

E 6 Ċ¹ěǁ �PI ŁīEƼ2,õƨ2ÒE Ć� ,¸ü '.�C�V�
g���. ,Ƽ2' CYCB1;1 2�x�a��I�-3�MG132 ěǁ1>@�
ðŝ-ńŔŮ1 GFP ÕèEƋ"Aõƨĵ2Ō�7Ý?B'(ĳ 3-34)
�Ʀ-
KRP4 . KRP7 2�x�a��I�-3�Ɵ�V�|�õƨ-2ÕèÊŶ2Ō�



�

�	��

3¸ü�B'7�CSC -2 GFP ZSi�2Ō�3¬Ƅ"A�.7-806*'
(ĳ 3-34)
�Ģ2Ø¡6?�KRP4 . KRP7 2 CSC 15�AŤľƿķ3�a�n
RĎƟ¥ķç3ºƸ ,202�.7Čò�B'
 

 

 
(4) KRP4�KRP73�ų¯Ů1 CDKA;12ĢǄ-¾ƅ"A 

 
� KRP4�KRP7 7 CDKA;1 2±ĸķçE¤ ,V�|�õƨ2Ɵ�Eōı ,
2A6ŧ6A';1��ų¯Ů0¥ĽEì0*'
Ģę2>31 krp4 krp6 krp7

þėơ�Ŕ-3�Gz�s�\gEŤľ ,202V�|�õƨň2ňĵ7Ō
4,2A(ĳ 3-35 A, B)
8'�CDKA;1 ±ĸ7ū� ' CDKA-DE -3�V�|
�´õƨ2Ɵ�7¬Ƅ�BA(ĳ 3-35 A, B)
�Ʀ-�CDKA-DE krp4 krp6 krp7 ơ
�ŔE¸ü '.�C�CDKA-DE ơ�Ŕ.żƺ1�V�|�´õƨ2Ɵ�7Ý
?B'(ĳ 3-35 A, B)
V�|�´õƨ2Ɵ�152,3�CDKA-DE 7 KRP 2×
őơ�1ŕ ,�ų¯Ů1Ģ�-1*'�.6?�KRP4�KRP7 3 CDKA;1 2
ĢǄ-¾ƅ ,2A�.7ë4?B'
 

 

 
(5) KRP4�KRP73�ų¯Ů1 WOX5 2�Ǆ-¾ƅ"A 

 
� �Ń2ÜÇ1>@�űď�ă WOX5 7 QC õƨ-Ƌâ �Ǌ2õƨ-1A CSC

1�Ż ,�´õƨĸ2�ĉ1¾ƅ"A�.7ƥï�B,2A(Pi et al., 2015)

KRP4�KRP7 2Ƌâ3 CSC -ū9�Ɵ�V�|�õƨ-í2�.6?�KRP4�
KRP7 2Ƌâ7 WOX5 1>@ķç�B,2A6Eŧ6A';1�ų¯Ů0¥Ľ
Eì0*'
 

� �W��Łī1>*,Gz�s�\gE Ć� 'ðE¸ü '.�C�
wox5¾ƅ×őơ�Ŕ-3�CSC2Ɵ�7¸ü�B' (ĳ3-36 A,B) (Pi et al., 2015)

ċ1�krp4 wox5 Ɓėơ�ŔÅ4 krp7 wox5 Ɓėơ�ŔEûĘ �żƺ1¸ü 
'.�C�ƭƟ�0 CSC ň7%B&B 40.6 %5>4 62.5 %2°î-Ęâ '(ĳ
3-36 A,B)
�?1 krp4 krp7 wox5 þėơ�ŔEûĘ '.�C�wox5 ơ�Ŕ2
ƕâÑ7³ń1ƿ��B�CSC ň7�ň8'3Ɓň<+ãŔ297Ęâ '(ĳ
3-36 A,B)
krp4 ơ�Ŕ�krp7 ơ�Ŕ�wox5 ơ�Ŕ3ń,¾ƅ×őÑơ�G��



�

�		�

-1@�KRP4�KRP7 2ơ�3 WOX5 2ơ�1ŕ ,�ų¯Ů1Ģ�-1*'
�.6?�KRP4�KRP7 3 WOX5 2�Ǆ-¾ƅ ,2A�.7ë4?B'
 

 WOX5 3 TPL�HDA19 .ƝîŔEÒĹ �űďƿķ�ă. ,¾ƅ"A(Pi et 

al., 2015)
%�-�WOX5 7 KRP 2ƋâEķç"A6EÛġ"A';1�HDA

Ň©øg�V\ac� A (TSA)E KRP7 2�x�a��I�1ěǁ 'Ø¡�
CSC ň-2 KRP7 2Ƌâ7¸ü�B'(ĳ 3-37)
8'�wox5 ơ�Ŕ1 KRP7-GFP

EŽƃ ,¸üEì0*'.�C�CSC ň-2 KRP7 2Ƌâ7¬Ƅ�B'(ĳ 3-

38)
�Ģ2Ø¡6?�KRP4 . KRP7 3�ų¯Ů1 WOX5 2�Ǆ-¾ƅ ,5
@�KRP4 . KRP7 2�š�ŐŮ0Ƌâna��3 WOX5 1>*,ķç�B,2
A ƅĸ7Čò�B'
 

 

 



図3-27.ロスコビチン処理によるコルメラ幹細胞の分化
(A)野生型植物をMS培地に播種し、発芽後6日間生育させ、12時間1 µMロスコビチンで処理した。
mPS-PI染色したものを観察した。赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はアミロプラストが蓄積していない
未分化なCSC層、緑の矢頭はアミロプラストが蓄積しているCSC層を示す。バーは20 μm。
(B) Aの観察結果をもとにアミロプラストを蓄積していないCSC層の数ごとに個体を分類わけし、
その割合を計算した。n > 10。***、p < 0.01
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図3-28. CDKA-DEとcdkb1;1 cdkb1;2二重変異体のコルメラ幹細胞の表現型
(A) 野生型植物とCDKA-DEとcdkb1;1 cdkb1;2二重変異体をMS培地に播種し、発芽後6日間生育させ
た後、ルゴールにより染色して観察した。赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はアミロプラストが蓄積し
ていない未分化なCSC層、緑の矢頭はアミロプラストが蓄積しているCSC層を示す。バーは20 μm。
(B) Aの観察結果をもとにアミロプラストを蓄積していないCSC層の数ごとに個体を分類わけし、
その割合を計算した。n > 30。***、p < 0.01。**、p < 0.05
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図3-29. KRP過剰発現体のコルメラ幹細胞の表現型
(A) 野生型植物とKRP1、KRP3、KRP6、KRP7の過剰発現体をMS培地に播種し、発芽後6日間生育
させた後、ルゴールにより染色して観察した。
赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はアミロプラストが蓄積していない未分化なCSC層、緑の矢頭はアミ
ロプラストが蓄積しているCSC層を示す。
(B) Aの観察結果をもとにアミロプラストを蓄積していないCSC層の数ごとに個体を分類わけし、
その割合を計算した。n > 30。***、p < 0.01
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図3-30. krp変異体のコルメラ幹細胞の表現型
(A)野生型植物と krp単一変異体( krp 1、 krp 2、 krp 3、 krp 4、 krp 5、 krp 6、 krp 7 )をMS培地
に播種し、発芽後6日間生育させた後、mPS-PIにより染色して観察した。赤い矢頭はQC、黄色い
矢頭はアミロプラストが蓄積していない未分化なCSC層を示す。バーは20μm。
(B) Aの観察結果をもとにアミロプラストを蓄積していないCSC層の数ごとに個体を分類わけし、
その割合を計算した。n > 50。***、p < 0.01
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図3-31. krp多重変異体のコルメラ幹細胞の表現型
(A)野生型植物と krp多重変異体(krp4/7、krp4/6/7、krp3/4/6/7、krp1/2/3/4/7)をMS培地に播種し、発
芽後6日間生育させた後、mPS-PIにより染色して観察した。赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はアミロ
プラストが蓄積していない未分化なCSC層を示す。バーは20μm。
(B) Aの観察結果をもとにアミロプラストを蓄積していないCSC層の数ごとに個体を分類わけし、
その割合を計算した。n > 50。***、p < 0.01
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図3-32.根の各細胞タイプにおけるKRP遺伝子の発現量
eFP browserのマイクロアレイデータを用いて解析した。 KRP6はデータに含まれていないので、グ
ラフに載せていない。H cellは根毛細胞、N cellは非根毛細胞、Xy Pericycleは導管細胞と接してい
る内鞘細胞、GTは皮層細胞と内皮細胞、LRCは根冠、LRは側根、Phe Pericycleは師部細胞と接し
ている内鞘細胞、Dev Xyは分裂領域の導管細胞、Mature Xyは分化導管細胞を示す。
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図3-33.根端におけるのKRP のレポーター遺伝子の発現パターン
(A)プロモーターと3’UTR領域を含む各KRP のゲノム断片に GFPを融合したレポーター遺伝子を
作成した。レポーターラインを発芽後6日間生育させ、PI染色したものを観察した。赤い矢印はQC
細胞を示す。バーは20μm。
(B、C) KRP 4とKRP 7 レポーターラインの拡大写真赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はQC直下の幹細胞、
オレンジの矢頭は分化細胞を示す赤い矢印はQC細胞を示す。黄色い矢頭はCSC層、緑の矢頭は分
化コルメラ細胞を示す。バーは20μm。
(D、E) BとCの観察結果をもとにKRP4-GFPとKRP7-GFPのQC細胞、CSC、CSCと接している分化
コルメラでの蛍光輝度を定量し、 CSCに対する相対的な蛍光輝度を計算した。QCはQC細胞、CSC
はCSC層、DCCは分化コルメラ細胞を示す。n > 10。***、p < 0.01。
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図3-34. MG132処理の有無によるKRP4-GFP、KRP7-GFPの蓄積様式の変化
図3-33で用いたレポーターラインを、発芽後 6日間生育させ、6時間100 µMG132処理した後にPI染
色した根端を観察した。ものを写真撮影した。MG132処理のポジティブコントロールとして、
26Sプロテアソームによって発現が制御されているpCYCB1;1:NT-GFPを用いた。バーは20μm。
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図3-35. KRPとCDKA;1の遺伝学的な相互作用の解析
(A)野生型植物と krp4/6/7、CDKA-DE 、CDKA-DE krp4/6/7をMS培地に播種し、発芽後6日間生育さ
せた後、mPS-PIにより染色して観察した。赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はアミロプラストが蓄積し
ていない未分化なCSC層を示す。緑の矢頭はアミロプラストが蓄積しているCSC層を示す。
バーは20μm。
(B) Aの観察結果をもとにアミロプラストを蓄積していないCSC層の数ごとに個体を分類わけし、
その割合を計算した。n > 50。***、p < 0.01。n.s、p > 0.05。
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図3-36. KRPとWOX5の遺伝学的な相互作用の解析
(A)野生型植物と krp4、krp7、krp4/7、wox5、 krp4 wox5、krp7 wox5、krp4/7をMS培地に播種し、発
芽後6日間生育させた後、ルゴールにより染色して観察した。赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はアミ
ロプラストが蓄積していない未分化なCSC層を示す。緑の矢頭はアミロプラストが蓄積している
CSC層を示す。
バーは20μm。
(B) Aの観察結果をもとにアミロプラストを蓄積していないCSC層の数ごとに個体を分類わけし、
その割合を計算した。n > 50。***、p < 0.01。n.s、p > 0.05。
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図3-37. TSA処理の有無によるKRP7-GFPの発現様式の変化
図3-33で用いたレポーターラインを、発芽後 6日間生育させ、24時間50 mg/ml TSA処理した後にPI
染色した根端を観察した。赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はKRP7が発現していないCSC層、緑の矢
頭はKRP7が発現しているCSC層を示す。
バーは20μm。
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図3-38. wox5変異体におけるKRP7-GFPの発現様式
pKRP7:KRP7-GFPを導入したwox5変異体を、発芽後 6日間生育させ、PI染色した根端を観察した。
赤い矢頭はQC、黄色い矢頭はKRP7が発現していないCSC層、緑の矢頭はKRP7が発現している
CSC層を示す。バーは20μm。
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(1) KRP2@C CDK 5¨ķń¤G�")T{tyîƞ5Ɩ�ĶÚ²á 

 
� ƠÑ¶.6�W}KecYcêŘ5T{tyƹ�241-�CDK ń¤�û.
0C KRP4/7 6 CSC .ƈÖ6Ť8�Ɩ�T{tyîƞ.äƈÖ"-1C�/G
Òě")
;)�KRP4/7 6 CDKA;1 5ĥƵ.ų7�T{tyîƞ5Ɩ�Gŉİ
"-1C�/Gą")(Ĳ 4-3)
KRP4/7 6 in vitro . CDKA ? CDKB /Íå"�
(DA5¨ķGƲĶ$C�/6Ɯæ!D-1C(Nakai et al., 2006)
")6+-�
KRP4/7 6 CSC 6Ɩƾ")Ù2�QC îƞ/ŀ"-111�Ŋ5ƥîƞ.äƈÖ
"�CDK ¨ķGŤ�!&C�/.T{tyîƞ5Ɩ�Gŉİ$C/â3ADC

(5Í��CSC Ņ6�Ņ.�Ă!DC5.0E2
 

� èÙ5�œ/"-6�KRP4/7 61' CSC .ƈÖ6Ť8�Ɩ�T{tyîƞ.
6äƈÖ"-1C55Gş:CƍƱ60C
KRP 5ŜľĶÚ241-6�\~
iRĉƖ 6ĚƱ.0C�/6Ɯæ!D-1C(Marocco et al., 2015; Dewitte et al., 

2011)
ƠÑ¶.6�26S n}_I[�s5ń¤ð.0C MG132 G KRP4/7 5|
q�\�yK~2ğƴ"->�KRP4/7 5Ŝľi\�~6ƙ�"11�/GÒě
")
")6+-�KRP4/7 5ŜľƸ6Ũċ|o{.ĶÚ!D-1C�Ƃķ6ä
1/â3ADC
èÙ6�in situ gKmz]KZ�Wx~4@8 KRP4/7 5n}
u�\�2 GFP Gƫå")|q�\��ŪûGƯ1-�ƈÖ ĽG@BĤî2
İ=CƍƱ60C
 

 

 
(2) WOX5 2@CT{ty©îƞ5�Ă²á 

 
� WOX5 6 QC îƞ.ƈÖ"�CSC 9�Ŵ$C
CSC 9�Ŵ") WOX5 6�
HDA19?TPL/ƔåŐGÆĸ"-ŨċƲĶ�û/"-²Ƃ$C (Pi et al., 2015)

�Ɲ.�Ɩ�T{tyîƞ26 WOX5 6�Ŵ"11)=�CDF4 6ƈÖ"�T
{tyîƞ6Ɩ�$C
"5"16A��Ū§ŧ1 Ľ5Í��cdf4 ƙ�Ő6
wox5 ƙ�Ő5ƏÖÅGƲ�$C�/6.715+)�/5A(Pi et al., 2015)�
CDF4 6 WOX5 5Ǝŧ�Ūû.60C6�CSC 5©îƞķG�Ă$C)=26�



�� �

Ƙ5ĶÚÉ6ƍƱ.0C/â3ADC
ƠÑ¶.6�KRP4/7 5ƙ�6 wox5 ƙ
�Ő5ƏÖÅ�CSC 5Ɩ��GƲ�$C�/GƦA52")
")6+-�CSC

241- KRP4/7 5ƈÖ6 WOX5 2@BŢŀ;)6­ŀŧ2ƲĶ!DC�/2
@B�CDK ¨ķ6�Ă!D�©îƞ/"-²Ƃ"-1C/â3ADC
èÙ6�
WOX5 605@22 KRP 5ƈÖGĶÚ"-1C5Gş:CƍƱ60C
WOX5

6 KRP4/7 5n}u�\�ƹ�2ŢŀÍå$C�Ƃķ>â3ADC6��D;.
5Ñ¶. ZINC FINGEWR PROTEIN 3 (ZFP3)�CDF4�RAP 2.6 5Ê 3 Ēƻ5Ũċ
�û6 WOX5 5ĳť�Ƶ�û/"-Ɯæ!D-1C)=��DA5Ũċ�û6
KRP 5ƈÖĶÚGã+-1C�Ƃķ>â3ADC(Pi et al., 2015)
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図4-3. 本研究で明らかになったKRPによる幹細胞の維持機構のモデル図
転写因子WOX5がQC細胞からCSCへ移動し、KRPの発現を抑制することで、幹細胞性を保つため
に必要な高いCDK活性を維持することが可能になる。
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