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研究成果の概要（和文）：気孔と道管は共に水の通り道である。ペプチド性シグナル分子CLE9/10が受容体
HSL1・共受容体SERK複合体に結合して気孔数を制御すると共に、受容体BAMに結合して道管数を調節しているこ
とを明らかにした。植物の側根原基形成の場である内鞘細胞のアイデンティティー決定のマスター転写因子も見
出した。また、気孔細胞系譜の発生を調節するプログラムされた情報伝達系は、環境に応答した細胞内情報伝達
からのシグナルを取り込むことにより、環境に応じた発生の調節を行っていることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Stomata and xylem are both water-conducting apparatus. We found that the  
CLE9/10 peptide bind to a receptor complex consisting HSL1 and SERK and regulate the stomatal 
number. This peptide also bind to other receptors, BAMs, and regulate the xylem number. We also 
worked on how pericycle cell identity is determined. Pericycle cells are unique in that they keep 
the potential to undergo auxin-induced formative cell division giving rise to lateral root 
primordia. We identified transcription factors that govern the identity of pericycle cells. We also 
found that the genetically-coded signal transduction pathway regulating stomatal development 
integrates environmental signal, enabling environmental adaptation of development.

研究分野： 植物科学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
一つのシグナル分子が細胞によって違った受容体によって受容され、別の発生過程を制御することを生物学的お
よび生化学的に示した。これは植物では初めての報告であり、発生を制御するシグナル伝達における重要な概念
となった。側根原基は内鞘細胞から作られるが、その内鞘細胞のアイデンティティー決定の仕組みを明らかにし
た。植物は広く根系を展開するが、その元となる細胞の形成の仕組みの発見と言える。また、気孔細胞系譜を支
配する情報伝達系が水供給の情報を統合して自らを調節する仕組みの解明は、遺伝学的にコードされた発生制御
プログラムと環境情報の統合の仕組みの一端を明らかにしたもので、学術的意義が高い。



様	 式	 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通）	 
１．研究開始当初の背景 
細胞間の情報伝達と細胞アイデンティティーの決定は形態形成制御の中核である。植物におい
て細胞間の情報伝達を担う分子としては植物ホルモンなどの低分子化合物やペプチドホルモン
などがある。植物ホルモンの合成や作用の基本的な仕組みはほぼ解明されているが、器官形成制
御のための微小な領域における植物ホルモンの働きは十分にわかっているとは言えない。また、
植物のペプチドホルモンの研究は盛んになっており、CLE ペプチド群などの研究も進展してい
た。私たちも研究開始時までに EPF1, EPF2, Stomagenなどのペプチドホルモンを発見してい
た。しかしながら、CLE ペプチドにも多くの種類があり、冗長性も高いことから、機能解析が
進んでいたのはこれらのうち一部であった。ペプチドホルモンの受容体としては、幾つかのもの
について解明されており、これらが受容体キナーゼであることもわかっていた。細胞間の情報伝
達などに依存して細胞が固有のアイデンティティーを獲得する際には転写因子が鍵を握ること
が多い。一部の細胞腫に関してはそのような転写因子についてもわかっていた。細胞の増殖や分
化は遺伝的に決められた内的な調節だけではなく、環境に応答した調節も行っており、発生制御
のシグナル伝達系が環境情報をどのように取り込むのかはよくわかっていなかった。 
 
２．研究の目的 
細胞アイデンティティー決定の仕組みは発生生物学の重要課題の一つである。多細胞生物の形
態形成では正しい場所に正しい組織を形成する必要があり、そのためには細胞間情報伝達が必
須である。自己組織化的側面においても細胞間情報伝達は必須であり、それらを担う分子として
オーキシンやペプチドホルモンが考えられる。また、これらの細胞間情報伝達と協調して細胞ア
イデンティティーを支配する転写因子群が重要である。そこで、本研究においては、形態形成を
制御する細胞間シグナル因子を見出し、その作用機構を明らかにすることを目的とする。また、
細胞の幹細胞性や細胞系譜を支配する転写因子を見出してその機能を解明することを目的とす
る。さらに、発生制御のシグナル伝達系が環境情報に応答してどのように可塑的に変化し、環境
に応じた成長制御を可能としているのかを解明する。 
	 植物の発生制御において転写因子は非常に重要であるので、研究分担者である松井、光田、大
島が中心となって研究領域全体の研究支援のために転写因子リソースを整備する。 
 
３．研究の方法 
CLE9/10 ペプチドの生理機能の解析においては、CRISPR/Cas9 法によってペプチド遺伝子を破壊
し葉の気孔と根の維管束パターンを観察した。CLE9/10 ペプチドの受容体を見出すにあたっては、
多くのペプチドの受容体となっている Class	 XI	 受容体キナーゼをコードするすべての遺伝子
の変異体について、気孔形成阻害を指標に CLE9/10 ペプチドに対する感受性を調べた。これによ
り見出した受容体候補 HSL1については組換えタンパク質を作成し、gel-filtration	 assay およ
び Isothermal	 Titration	 Calorimetry	 (ITC)によって物理的相互作用を証明した。	 
	 
４．研究成果	 
1)CLE9/10 ペプチドによる気孔前駆細胞数と道管前駆細胞列数の制御。	 
	 植物は、根から葉までつながる道管と、葉の表皮にある気孔という小さな穴を使って水分を調
節しており、発生過程における道管と気孔の数の制御は重要な役割を担いる。根端には将来道管
になる前駆細胞があり、各前駆細胞が根の長軸と直角な方向に細胞分裂することによって道管
の細胞列を作り出し、最終的には細胞が中空になると共に、細胞列を作る細胞間が貫通すること
で道管が作られる。道管前駆細胞の数は、道管前駆細胞の縦方向の細胞分裂によって増やされる
が、その制御機構は良くわかっていなかった。ペプチド性細胞間シグナル分子のうち、CLE グル
ープのペプチドはシロイヌナズナには 32
種類存在する。発表者らは、CLE9/10（CLE9
遺伝子と CLE10 遺伝子によって同一の
CLE9/10 がコードされる）と呼ばれる 13
アミノ酸からなるペプチドが、気孔と、気
孔以外の表皮細胞の数を制御しているこ
とを見出した。CLE9/10 がどのような受容
体にとって認識されているのかを知るた
めに多くの候補遺伝子の破壊株の
CLE9/10 への応答性を調べ、細胞膜に存在
する受容体キナーゼHSL1がその受容体で
あることを見出した。HSL1 が CLE9/10 を
認識すると、SERK と呼ばれる共受容体を
呼び込んで細胞内に情報を伝え、その結
果、葉の幹細胞である MMC のアイデンテ
ィティーを支配する転写調節因子 SPCH を分解し、気孔幹細胞の数を抑制することが明らかにな
った。CLE9 遺伝子は道管前駆細胞でも発現している。MMC においてはCLE9/10 は HSL1 によって
受容されているが、道管前駆細胞においては CLE9/10 は別の受容体キナーゼである BAM により
認識されて道管前駆細胞数を制御していることがわかった。植物は多くのペプチド性細胞間シ



グナル分子候補と受容体キナーゼを持っている。これらは必ずしも１対１対応ではなく、１つの
ペプチドが違った受容体を介して違った機能を発揮する例を示したものである。ここでは、一つ
のペプチドが、水の通り道である道管と気孔数を、別の受容体を介して調節していることを示し
たものです。さらに、受容体 BAM には複数のペプチドが作用することを本研究グループや他の研
究者が見出しており、多くのリガンドと受容体が複雑な相互作用関係を持っていることがわか
る（Nature	 Plants	 2018）。	 
	 
2)	 内鞘細胞のアイデンティティー決定因子の同定	 
内鞘細胞は側根原基形成の場であり、オーキシンに応答した細胞分裂を行う能力がある幹細胞
である。内鞘細胞アイデンティティー決定のマスター転写因子を見出すことを目指した。内鞘細
胞で発現する多くの転写因子を候補とし、過剰発現で内鞘細胞アイデンティティーを与えるこ
とができる転写因子をスクリーニングし、これを見出した。光田らの転写因子２ハイブリッド法
を用いて調べたところ、２つのクラスに属する転写因子群（PERICYCLE	 FACTORa	 群と PERICYCLE	 
FACTORb 群と名付ける）がヘテロダイマーを形成して内鞘細胞アイデンティティーを与えている
ことを見出した（未発表）。	 
	 
3)	 MAP キナーゼ/SPCH 気孔発生制御制御シグナル伝達系による環境ストレス応答シグナルの統
合。	 
生物は、それぞれに固有の遺伝情報に基
づく基本発生プログラムともいうべき
制御系を使って特有の形と大きさへと
成長する。動物は環境にはあまり影響さ
れずに固有の大きさに成長するのに対
し、植物は、悪環境では成長を抑制する
ことが多い。植物にとって最も大きな脅
威の一つは水不足である。水が得られに
くい環境では、植物は地上部の成長を抑
制し、気孔の形成数も減少させる。形成
初期の葉にはメリステモイド母細胞
(MMC)と呼ばれる幹細胞が存在し、これ
が表皮のほとんどの細胞の源となって
いる。メリステモイド母細胞では、
SPEECHLESS タンパク質が、MMC アイデン
ティティーを支配している。	 
本研究において、高浸透圧にさらすとメ
リステモイド母細胞の数が減少する事、
さらにこの減少は MAPK 情報伝達系の阻
害剤により緩和されることがわかった。
また、SPCH タンパク質に GFP を融合し
て観察し、高浸透圧ストレスで SPCH が減少することがわかった。さらに、植物は高浸透圧にさ
らされると MAPK を介して SPEECHLESS を分解し、メリステモイド母細胞が幹細胞として維持さ
れなくなり、最終的な細胞数を減少させることを明らかにした(Plant	 Cell	 Phys,	 2014)。	 
	 
4)	 シロイヌナズナのすべてのオーキシン受容体によるすべての AUX/IAA タンパク質のオーキシ
ン依存的分解の解析	 
オーキシン感受性は植物の組織によって大きく異なっており、植物体のオーキシン応答のダイ
ナミックレンジは広い。このオーキシン感受性の違いは何によって生み出されているのであろ
うか？オーキシンは、オーキシン受容体(TIR1,	 AFB1,2,3,4,5)と 24 種の AUX/IAA タンパク質の
相互作用を誘導して AUX/IAA タンパク質の分解に導く。AUX/IAA タンパク質はオーキシン応答の
阻害因子であるので、この分解によってオーキシン情報伝達が開始される。したがって、各細胞
におけるオーキシン感受性は、その細胞で発現しているオーキシン受容体と AUX/IAA タンパク
質の組み合わせと、これら組み合わせにおける AUX/IAA タンパク質の分解のオーキシン感受性
によって決められていることになる。そこでシロイヌナズナのオーキシン受容体と AUX/IAA タ
ンパク質をすべての組み合わせで酵母に発現させ、AUX/IAA タンパク質分解のオーキシン感受性
を調べた。これらの組み合わせによりオーキシン感受性は大きく異なっており、植物の組織によ
るオーキシン応答性理解に必要な情報を得ることができた（Plant	 Cell	 Physiology,	 2014）。	 
	 
5)転写因子リソースの整備	 	 
松井、光田、大島が中心となり、シロイヌナズナのすべての転写因子 cDNA を整備し、シロイヌ
ナズナでの過剰発現、転写抑制ドメイン融合発現体、ロボットによる酵母 2ハイブリッドシステ
ムを整備し、領域の研究と植物コミュニティーに貢献した。	 
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