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研究成果の概要（和文）：(１) 植物の維管束パターンは、植物ホルモンAuxinとその排出輸送体PIN1との相互制
御により形成されると考えられているが、その一方でPIN1非依存的な維管束形成が報告されている。そこで、
PIN1以外のauxin輸送体であるPGPを考慮することにより、維管束パターンを再現できることを示した。
(２) Auxin-PIN1相互制御により、Auxinの極性輸送とスポット状蓄積の２種類の自己組織的パターンが形成され
る。前者の制御により多様な葉脈パターンを再現できることを以前に示したが、網状脈の再現は困難であった。
今回、これらの制御間の相互作用を考慮することにより、網状脈が再現できることを示した。

研究成果の概要（英文）：(1) The vascular pattern of plants is explained by mutual regulation of the 
plant hormone auxin and its membrane transporter PIN1. However, on the other hand, it has been 
reported that PIN1-independent vascular is formed. Here, this study showed that vascular pattern can
 be generated by considering PGP, an auxin transporter other than PIN1.
(2) Auxin-PIN1 mutual regulation generates two types of self-organizing patterns of auxin polar 
transport and spot-like auxin accumulation. We previously showed that the former control can produce
 various leaf vein patterns, but it was difficult to reproduce the reticular vein pattern. Here we 
showed that reticular vein pattern can be explained by considering the interaction between the two 
regulations.

研究分野：数理生物学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
自然界、特に生物においては、様々な時空間的な自己組織的パターンが見られる。その中で、葉脈は植物の葉に
形成される維管束であり、とても身近な存在であると同時に、羽状脈、平行脈、二又脈、掌状脈等、非常に多様
なパターンを示すことが一般にもよく知られている。今回の研究成果は、その維管束の形成機構および葉脈の示
すパターン多様性の形成機構に関して、分子的機構に関しての理解を深めるものである。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 

一様な空間場から自己組織的パターンがどのように形成され、その形態的多様性がど
のように生成されてくるのかは、多細胞生物の発生における主要な研究テーマの一つである。植
物ホルモン auxin は、細
胞膜局在の排出輸送体
PIN1 と協調することに
より、polar transport
（極性的輸送）と auxin 
maxima（スポット状蓄
積）の２種類の異なる自
己組織的パターンを作
り出すことが知られて
おり、それぞれは維管束
（葉脈）および葉原基
（葉序）と密接に関連し
ている（図１）。これらは
それぞれが auxin-PIN1
相互制御に基づいた単
純な数理モデルにより
説明されている。 
 維管束（polar transport）形成は、auxin と PIN1 の相互制御により、通常説明されて
いる（図１Ａ）。しかしその一方で、PIN1 の非存在下において維管束の形成が報告されている
（Kierzkowski D et al. (2013) 
Dev. Cell. 26, 616-628）。しかしな
がら、その形成機構はいまだ解明さ
れていない。申請者は、分子的制御機
構に基づいたモデルにより、polar 
transport を再現できることをこれ
までに示してきた（図２Ａ）。この結
果を応用することにより、細胞膜上
に一様に分布している別の auxin 排
出輸送体 PGP (P-glycoprotein)にお
いても、同様に polar transport 形
成を説明できる可能性を見出してい
る（図２Ｂ）。 
 一方で、葉脈パターンは植物種に依存して顕著な多様性を示すことが広く知られてい
る。申請者はこれまでに、polar transport モデルを用いることにより、様々な葉脈パターンを
再現できることを示してきた（Fujita and Mochizuki (2006) Dev. Dyn. 235, 2710-2721）。し
かしながら、双子葉植物でよく見られる網状脈（ループ状構造）は、基本的な葉脈パターンの中
で唯一再現できていない。葉脈の形成過程において、最初に auxin スポット（auxin maxima）が
出現し、そこから維管束（polar transport）が形成されてくることが観察されている。このこ
とは、auxin maxima と polar transport の相互作用が葉脈パターンの多様性生成に重要である
ことを示唆するものである。 
 
 
２．研究の目的 
 
 そこで本研究では、研究課題の核心をなす学術的「問い」として、「多細胞生物におい
て自己組織的パターンがどのように形成され、その形態的多様性がどのように生成されてくる
のか」を設定し、植物における auxin による自己組織的パターンの代表例である葉脈（維管束）



を取り上げ、数理的解析手法を用いることにより、この「問い」に取り組む。上記の学術的「問
い」に答えるために、以下の２研究課題の解明を本研究の目的とする。 
(1) PIN1 以外の auxin 排出輸送体による polar transport 形成を、数理的に検証することによ
り、PIN1 非依存的な維管束形成機構を明らかにする。 
(2) polar transportとauxin maximaの相互作用を導入した数理モデルを解析することにより、
新規パターンの創出を検証し、葉脈パターンの多様性生成機構を明らかにする。 
 polar transport（維管束）パターン形成において、PIN1（もしくはそのホモログ）は
必須の因子であると一般に考えられており、PIN1 非依存的な維管束形成機構は未だ解明されて
いない。本研究では、PIN1 以外の auxin 排出輸送体（PGP）を考慮することにより、PIN1 非依存
的な維管束の形成機構を初めて提唱するものであり、非常に独創的である（図２Ｂ）。また、網
状脈は双子葉植物によく見られるパターンであるものの、auxin—PIN1 ダイナミクスによる再現
はこれまでなされていない。本研究では、polar transport と auxin maxima の融合により説明
をおこなうものである。 
 申請者はこれまでにも、植物の発生・パターン形成の数理的解析の研究領域を切り開
いてきた実績がある。特に auxin-PIN1 によるパターン形成に関しては、これまで継続的に研究
を行ってきており、その知識や経験を本研究に反映させることができる利点がある。また、auxin-
PIN1 パターン形成は、維管束形成以外にも、植物の発生・分化や屈性・成長の様々な現象に関
わっており、従って本研究の成果は、植物発生の分野に広く影響をもたらすことが期待される。 
 
 
３．研究の方法 
 
(1) PIN1 非依存的な維管束形成機構の解明 
PIN1（とそのホモログ）以外にも、auxin 排出輸送体として PGP ファミリーが機能している。し
かし、細胞膜上の分布を変化させる PIN1 とは異なり、PGP は一様に分布していると考えられる。
申請者はこれまでに、分子的制御機構に基づいて、「細胞内の局所的 auxin 濃度依存的な PIN1 局
在制御」を仮定することにより、polar transport が自己組織的に形成されることを示してきた
（図２Ａ）。この制御ダイナミクスにおいて、「PIN1 局在制御」の代わりに「PGP 活性制御」を仮
定することにより、同様の振る舞いが引き起こされることが期待される。以上を踏まえ、 
① この仮定を組み込んだ数理モデルを構築し、実際に polar transport パターンを形成できる
かを、数値シミュレーションにより検証する。 
② polar transport パターンが再現できた場合、パターンはどのような性質を持っているかを
検討する。 
(2) 葉脈パターンの多様性生成機構の解明 
葉原基形成からの葉の主脈形成は、polar transport と auxin maxima の制御ダイナミクスが
auxin 濃度依存的に切り換わることにより、説明されている（Bayer EM et al. (2009) Genes 
Dev. 23, 373-374）。しかしながら、この統合モデルは、葉脈パターン多様化という観点におい
ては、今までに検証されていない。そこで統合モデルを構築し、これがどのような新規パターン
が創出するのかを、以下の異なった２種類の方法により検討する。 
① 制御ダイナミクスの切り換え：統合モデルに、polar transport と auxin maxima の制御ダイ
ナミクスの auxin 濃度依存的な切り換えを導入する。それにより、どのような新規パターンの創
出が見られるのかを、パラメータを網羅的に変化させることにより、数値シミュレーションによ
り検証する。 
② 網状脈パターン（ループ状構造）が再現できた場合、それがどのような条件で形成されるか
を検証することにより、葉脈パターンの多様性の創出機構を明らかにする。 
 
 
４．研究成果 
 
(1) 維管束パターン形成は、植物ホルモンAuxinとその細胞膜局在排出輸送体PIN1との相互制御
により通常説明されている。しかしその一方で、PIN1に非依存的な維管束形成が報告されている
が、その形成機構はまだ解明されていない(Dev. Cell 26, 616–628, 2013)。そこで、この形成
機構を理解するために、PIN1以外のauxin輸送体PGPによる維管束形成機構を検討した。PGPはPIN1
とは異なり、細胞膜の特定の方向に顕著な局在はしないと考えられる。そこで、まずは制御条件



(A)“auxin細胞内濃度依存的なPGP活性制御”を組み込んだ数理モデルを検証した。数値シミュ
レーションによる網羅的な解析の結果、この条件下では維管束形成を説明できないことが示唆
された。そこで次に、制御条件(B)“auxin濃度
依存的なPGPの細胞膜上の非対称的局在制御”
を合わせて検討した。ただし、PIN1のように局
所的局在が強い場合は、auxin極性輸送の形成
は自明であるので、PGPの局所的局在は比較的
弱い（単独では極性輸送を示さない）パラメー
タ条件において検証した。その結果、PGPは細胞
膜にほぼ一様に分布する程度の非常に弱い制
御(B)のみでは、auxin極性輸送は再現できない
ものの、同時に制御(A)を考慮することにより
極性輸送が創発されることが示された（図３）。
この結果は、PGPの細胞膜分布に明確な局在が
見られなかったとしても、auxin transportが形
成されうることを示しており、PIN1非依存的な
維管束形成を説明することができることが示
された。 
 
(2) 葉脈は植物の葉に形成される維管束のことであり、植物種により多様なパターンを示すこ
とが一般にも良く知られている。維管束形成においてはAuxinとPIN1が深く関わっている（図１
Ａ）。また、Auxin-PIN1相互制御により、auxin polar transport（オーキシンの極性的輸送）
とauxin maxima（オーキシンのスポット状蓄積）の２種類の自己組織的パターンが形成されるこ
とが知られているが（図１）、研究代表者はこれまでに、polar transport形成モデルを用いる
ことにより、羽状脈、二又脈、掌状脈、平行脈等の多様な葉脈パターンが再現できることを数値
シミュレーションにより示した（Fujita H and Mochizuki A. Dev. Dyn. 235, 2710-2721, 2006）。
しかしながら網状脈（ループ状構造）の再現は困難であった。そこで、これら２種類のパターン
間の相互作用を考慮することにより、葉脈パターンの多様性生成機構の解明を試みた。モデル植
物のシロイヌナズナでは、polar transportとauxin maximaは同一のPIN1分子により形成される
が、一方で多くの植物ではそれぞれ別のPIN1分子（BrachypodiumにおけるPIN1とSoPIN1に相当）
が役割分担していると考えられている（PLoS Comput. Biol. 10(1): e1003447, 2014）。数理モ
デル解析においても、それぞれが別のPIN1分子により形成される条件を用いた。また、葉原基形
成後の維管束パターン形成に限定されてはいるものの、polar transportとauxin maximaのパタ
ーン形成を融合した先行研究を参考にして数理モデルを構築した（Genes Dev. 23, 373-384, 
2009）。その結果、auxinが低濃度の時はauxin maximaが、高濃度ではpolar transportが形成さ
れる条件において、網目状のパターンが形成しうることが示された。このことは、両パターン形
成が協働することにより、葉脈パターンの多様性形成を引き起こしていることが示唆された。 
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