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研究成果の概要（和文）：本研究では植物軸器官の方向性をもつねじれ現象の解説する２つのモデル（表皮細胞
主導型伸長モデルと細胞層間偏差伸長調整モデル）を検証するために、シロイヌナズナ根の細胞層特異的に微小
管制御因子や細胞伸長制御因子を発現させ、根伸長表現型を解析した。
　各種チューブリン優勢変異体を根表皮細胞特異的に発現させた植物体では、根の表皮細胞は通常に伸長し、根
の生育や形態にはほとんど異常が見られなかった。また、カタニンやSAUR9を用いて皮層と表皮の間に伸長差を
生み出す操作をすると、若干の伸長阻害と伸長方向の傾きが見られた。これらの結果は２つのモデルのどちらか
一方を単純に支持するものではなかった。

研究成果の概要（英文）：In this study, microtubule-regulating factors and cell elongating-regulating
 factors were expressed cell-type specifically in Arabidopsis roots, and two models (the epidermis 
leading model and the growth compensatory model) on organ twisting with defined chilarity were 
tested.
 When several mutant tubulins were expressed specifically at root epidermis, root epidermis grew 
normally and overall root growth and morphology were almost normal.  When katanin and SAUR9 were 
used to generate growth differences between cortex and epidermis, growth inhibition and slanting 
growth were marginally observed.  These results do not support simply either one of the proposed 
models.
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１．研究開始当初の背景 
申請者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

機構を研究してきた（Nature 2002, Nature Cell 

Biol 2010, PNAS 2007, Plant Cell 2004, 

Development 2000）。その過程で、根や暗所胚

軸などの軸器官の表皮細胞層にみられるね

じれを説明するために、「細胞層間偏差伸長

モデル」を提唱した。このモデルでは、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（微小管細胞骨格の左右非対称

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。このモ

デルでは、表皮細胞と内部細胞はお互いに独

立して縦方向に伸長すると仮定している。 

 

 一方、ブラシノステロイド研究から表皮が

地上部器官の生長律速因子であると提唱さ

れている（文献 1）。すなわち、表皮細胞が器

官の大きさを決定する主要因であり、内部細

胞は表皮細胞の生長に同調して生長レベル

を受身的に調節する「表皮細胞主導型伸長モ

デル」が報告された。この論文では、ブラシ

ノステロイド受容体 BRI1 を変異株 bri1の表

皮細胞特異的に発現させると、bri1の矮性表

現形がほぼ野生株レベルに回復した。しかし、

bri1 表現形が根に比べ地上部で顕著である

ためか、使用した表皮細胞特異的 ML1プロモ

ーターが地上部で顕著に発現するためか、表

現形回復の実験は地上部（茎頂、葉）のみで

行われている。従って、この表皮細胞主導的

器官サイズ同調モデルが根などの他の器官

において、また、ブラシノステロイドシグナ

ル伝達以外の要因で調節される細胞や器官

の生長において、同様に当てはまるのか不明

である。 

 

２．研究の目的 

植物の器官を構成する複数の細胞層の生長

は同調され、器官総体としての大きさが決定

される。ブラシノステロイド研究から表皮が

地上部器官（茎頂メリステムと葉）の生長律

速因子であると提唱されているが、この表皮

律速モデルが全ての植物器官の生長に普遍

的であるのか不明である。一方、申請者はね

じれ変異株研究から、表皮細胞層と皮層は独

立して縦方向に伸長し、内部細胞の伸長度合

いが表皮に較べ抑制された場合には、軸器官

の表皮細胞層はねじれるというねじれモデ

ルを提唱した。本研究では、アラビドプシス

植物の胚軸や根などで、表皮細胞と内部組織

の生長を個別にコントロールすることによ

り、細胞層間に縦方向の伸長差を人為的に作

出する。その場合の表現形を解析することに

より、どちらのモデルが正しいのかを検証す

る。 

 

３．研究の方法 

軸器官ねじれ現象を説明する下記２つのモ

デルを検証するために、アラビドプシス植物

体軸器官（根）の細胞層特異的に微小管制御

因子や微小管と無関係な細胞伸長制御因子

を発現させ、軸器官の表現形を解析する。 

・表皮細胞主導型伸長（表皮主導）モデル：

表皮細胞が傾いて伸長することが原因であ

り、結果として内部細胞の縦方向の伸長が抑



制される。 

・細胞層間偏差調整（偏差調整）モデル：表

皮細胞層が内部細胞層よりも相対的に長く

伸長することが原因であり、結果として表皮

細胞が傾く。 

※どちらのモデルでも、表皮細胞が左右どち

らに傾くかは、表層微小管の配向により決定

される。 

１） ねじれ軸器官では、表皮組織が内部組織

に比べて相対的に縦方向に長い。この場

合、表皮細胞は左右どちらかに傾いて伸

長する以外は細胞の形は野生株とほと

んど同じであるが、内部細胞は横方向に

肥大している。 

２） 表皮細胞の傾く方向が左右どちらかに

決まっている場合、表皮細胞の表層微小

管が右巻きまたは左巻きへリックス構

造を取る。一方、ねじれ方向がランダム

な場合、表皮細胞の表層微小管は野生株

と同様に細胞縦軸に対して横方向に配

置する。 

 

４．研究成果 

【検証１】 

表皮細胞と内部細胞の縦方向の伸長差を作

り出した場合、軸器官はねじれるか？  

 

実験方法１：微小管切断酵素 katanin 変異株

（文献 2）は縦方向に極性を持って細胞が伸

長しないため矮性となる。 Katanin を

WRKY72 プロモーターを用いて表皮細胞特

異的に katanin 変異株で発現させたところ、

変異株での表皮と皮層の極性伸長は部分的

に回復した。この部分的相補株の根にねじれ

は観察されなかった。 

 

実験方法２： 細胞膜 H+-ATPase 活性化させ細

胞伸長を促進する SAUR9、または不活性化さ

せ細胞伸長を抑制するフォスファターゼ

PP2C-D（文献 3）を細胞層特異的に発現させ

た。GFP-SAUR9 を表皮で発現させた場合、並

びにPP2C-D-GFPを C1 プロモーターを用いて

皮層で発現させた場合、根の伸長がわずかに

抑制され、根が部分的にわずかにねじれるこ

とが観察された。しかし、表現型が弱いため、

詳細な解析はできなかった。 

 

【検証２】 

表皮細胞特異的にねじれ変異チューブリン

を発現させると、軸器官はねじれるか？ 



 

実験方法：アラビドプシスねじれ変異の原因

である優勢機能阻害型変異チューブリン（右

巻 き 変 異 TUB6S95F お よ び 左 巻 き 変 異

TUB6T127I）を CaMV35S プロモーターを用い

て全身に発現させると、ねじれ表現形が再現

できる（文献 4）。これらの変異チューブリン

と GFP 融合タンパク質を表皮細胞特異的

WRKY72 プロモーターを用いて根の表皮細

胞でのみ発現させた。TUB6T127I発現株ではわ

ずかな左ねじれがみられたが、TUB6S95F発現

株は野生株とほとんど変わらなかった。表現

型が弱いため、さらなる解析はできなかった。 

 

【考察】 

Katanin の表皮細胞特異的相補実験の結果は、

表主導モデルを支持しているようにも解釈

できるが、相補が完全ではないことから、表

皮のみが根全体の伸長を規定しているので

はないと考えられる。一方、SAUR9 と PP2C-D

の細胞層特異的発現実験からは、偏差調整モ

デルが示唆されるが、表現型が弱いため、結

果の解釈が難しい。同様に、変異チューブリ

ンの表皮特異的発現実験からも、どちらのモ

デルとも結論するのは難しい結果となった。 

 本実験では標的たんぱく質は目的とする

細胞層特異的に発現していることが確認さ

れていることから、弱いねじれ表現型は使用

プロモーターの強さが充分でなかった可能

性、２つのモデルの両方がねじれ現象に寄与

している可能性、が考えられる。 

 

【ねじれ現象の詳細な解析】 

根がねじれる際に各細胞層を構成する細胞

の形や伸長方向がどのように変化するかを

modified Pseudo-Schiff propidium iodite 法（文

献５）を用いて詳細に観察した。その結果、

表皮細胞の伸長速度が増加する時点に少し

遅れて全ての細胞層で伸長軸がずれはじめ

た。細胞軸が傾く程度は内部細胞から表皮に

向かって増大し、細胞層の間の滑り（ずれ）

は認められなかった。また、ねじれた根は円

周方向に肥大するが、表皮では非根毛細胞が

円周方向に肥大し、根毛細胞はほとんど肥大



しないことが判明した。 
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