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研究成果の概要（和文）：アラビドプシス変異株にはねじれる方向が左右どちらかに決まっているものと、左右ランダ
ムにねじれるものがあり、微小管関連因子の変異で左右性が現れる。左右性を考慮した軸器官ねじれモデルを検証する
ために、根の細胞層特異的に発現するプロモーターを用いて、微小管関連および無関連の細胞伸長制御因子をアラビド
プシス植物体の皮層細胞または表皮細胞で発現させた。微小管関連因子を用いた場合、表現型はねじれモデルと部分的
に合致する結果となったが、プロモーターの発現特異性やタンパク質の細胞層間移動の問題などから明瞭な結論には至
らなかった。微小管と無関係な細胞伸長制御因子を用いた実験は完了せず、実験を継続中である。

研究成果の概要（英文）：Arabidopsis helical growth mutants include those which twist to form right- or 
left-handed helices in their epidermal cell files and those twist in random directions. Microtubule 
(MT)-related mutants show fixed handedness. To test a helical growth model of axial organs, MT-related 
and -unrelated growth regulating genes are expressed in cortex or epidermis of Aarbidopsis roots, by 
using cell layer-specific promoters. When MT-related genes are expressed, twisting phenotypes partially 
agree with the model, but specificities of the promoters and inter-cell layer movement of the expressed 
proteins make interpretation difficult. Experiments involving MT-unrelated genes are on-going.

研究分野：植物分子細胞生物学
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１．研究開始当初の背景 

生物の左右性は脊椎動物においては普遍的

に見られ、内臓の配置、脳の機能分化など

に現れる。無脊椎動物や植物では一般的で

はないが、巻貝の巻き方、甲殻類のはさみ

の発達、つる性植物のねじれに散見される。

生物個体において上下軸や内外軸が確立さ

れる分子機構がよく研究されているのに比

べ、左右軸がどのように規定されるかは、

まだ充分には解明されていない。例えば、

あさがおのツルは右巻きへリックスをとる

が、どのような分子機構でアサガオが右と

左を区別できるのかは古典的な謎である。 

 我々はモデル植物アラビドプシスのねじ

れ変異株を多数単離し（図１）、そのねじれ

機構を研究することにより、「ねじれ仮説」

を提唱した（Nature 2002, Nature Cell Biol 

2010, PNAS 2007, Plant Cell 2004, 

Development 2000）。この仮説は２段階のモ

デルから成る。「軸器官のねじれモデル」で

は、根や茎などの軸器官の内部組織の伸長

（縦方向の生長）に対して表皮層の伸長が

大きい場合に、軸器官総体の長さを維持す

るために表皮層が傾く（ねじれる）。傾く方

向は基本的にはランダム（右または左の両

方）であるが、表皮細胞に左右性の極性情

報（微小管細胞骨格の配置）があると、そ

の極性に従い軸器官が右または左のいずれ

か一方にねじれる。 

 「微小管のねじれモデル」では、ねじれ

変異株で表層微小管が右または左巻きへリ

ックス構造をとる根本原因が微小管を構成

する原繊維（プロトフィラメント）の本数

に由来すると考える。ここではモデルの説

明は割愛するが、第一モデルを合わせて、

微小管ポリマー分子のミクロ構造が軸器官

のねじれというマクロな現象の根本原因と

なっているとするものである。この第二モ

デルの検証には、試験管内での表層微小管

様パターン形成の再構築が不可欠であり、

幾つかの技術的問題を解決する必要がある。 

 

２．研究の目的 

多

細胞生物の発生段階での上下軸と内外軸の

決定機構に比べ、左右軸については研究が

遅れがちである。特に、植物は左右性を抑

制する（左右対称）方向に進化してきたた

め、つる性植物に見られるような左右性の

分子機構は全くわかっていない。我々は左

右性が顕在化するアラビドプシスねじれ変

異株を多数単離し、それらの詳細な解析か

ら「２段階のねじれ仮説」を提唱した。 

 本研究では、その第一段階の「軸器官の

ねじれモデル」（図２）を検証する。すなわ

ち、軸器官の内部組織（維管束など）が外



部組織（表皮細胞層など）に比べ、相対的

に縦方向の伸長が抑制された場合に軸器官

はねじれ、右または左のどちらの方向にね

じれるかは表皮細胞の表層微小管パターン

により決定されるというものである。 

 

３．研究の方法 

軸器官ねじれモデルを検証するために、ア

ラビドプシス植物体軸器官（根、胚軸）の

細胞層特異的に微小管制御因子や微小管に

無関係な細胞伸長制御因子を発現させ、野

生株に方向性のないねじれや方向性のある

ねじれを引き起こせるかを調べる。 

 

４．研究成果 

【細胞層特異的プロモーターの検索】 

軸器官ねじれモデルを検証するために、細

胞層特異的に発現するプロモーターを検索

した。表皮細胞（WRKY72 と ATML1）、

皮層（C1）、内皮（SCR）、中心柱（SHR）

に特異的に発現する遺伝子のプロモーター

領域を用いて、PHS1-KD-GFPをアラビド

プシス植物体で発現させた。チューブリン

リ ン 酸 化 酵 素 で あ る Propyzamide 

Hypersensitive 1 (PHS1)のキナーゼ領域

のみ（PHS1-KD）は、恒常的な微小管脱

重合活性をもつ。それぞれのプロモーター

は予想される細胞層で発現したが（図３）、

ATML1 プロモーターは根伸長領域にある

表皮細胞の非根毛細胞列で特に発現が強か

った。 

 

【微小管不安定化によるねじれ表現型】 

皮層、内皮、中心柱で PHS1-KD-GFP を

発現させた根では、生育が阻害された。皮

層発現の場合は、皮層細胞の表層微小管が

顕著に脱重合しており（図４）、根の分化領

域では左巻きねじれが観察された（図５）。

一方、表皮細胞発現の場合は、微小管脱重

合の程度が細胞間でばらつきが見られ（図

４）、分化領域と発現レベルが比較的高い伸

長領域の根表皮細胞で細胞肥大が見られた

（図３、図５）。 

 

 

【アクチン繊維異常によるねじれ表現型】 

微小管系細胞伸長制御因子ではなく、ア

クチン系細胞肥大制御因子を用いた実験を

開始した。通常組織で発現するアクチンイ

ソフォームとはアミノ酸配列が若干異なり、

生殖組織特異的に発現するアクチンイソフ

ォームACT1をアラビドプシス植物全体で

恒常的に発現させると、細胞伸長に阻害的

に機能し、矮性になると報告されている。



また、通常組織で発現するアクチンイソフ

ォームの優性機能阻害変異 ACT2(fiz1)も

細胞伸長が阻害されたアラビドプシス植物

になることが報告されている。そこで、

ACT1とACT2(fiz1)を全身と細胞層特異的

に発現させるベクターを作製、野生型アラ

ビドプシス植物に形質転換した。ACT1 を

全身および皮層特異的に発現させた植物系

統はどちらも目立った生育異常は認められ

なかった。過去に報告された全身発現植物

での矮性表現型との違いがみられた原因は

不明であるが、過去論文では Ca35SMVプ

ロ モ ー タ ー が 使 用 さ れ 、 今 回 は

Ubiquitin10 プロモーターが使用されたこ

との違い（プロモーターの発現強度）に起

因している可能性がある。 

 一方、ACT2(fiz1)を全身で発現させると、

予想通り強度の矮性植物となった。

ACT2(fiz1)を皮層特異的に発現させた場

合、全身発現の場合ほどではないが、植物

は矮性化した。T1世代での表現型観察（地

上部のみ）では、表皮細胞層のねじれは観

察されていないが、T2世代で根も含めた詳

細な表現型の観察が必要である。 

【ねじれ変異株の細胞層特異的相補実験】 

 右巻きねじれ変異株 spiral1 に細胞層特

異的なプロモーター（WRKY72と C1）を

用いて SPR1-GFP を発現させて、ねじれ

形質が相補されるかを実験した。 

 

SPR1-GFP は標的とする細胞層に特異的

に発現し、細胞間の移動は明瞭には認めら

れなかった。表皮細胞特異的および皮層細

胞特異的に発現させた場合のどちらにおい

ても、ねじれ形質は部分的に相補された（図

６）。細胞層特異的発現の効果がはっきりし

ないのは、使用したプロモーターの発現強

度が充分でないためか、SPR1-GFPが部分

的に隣の細胞層へ移行した可能性が考えら

れる。 
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