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研究成果の概要（和文）：幹細胞の新生と維持にはしばしば「非対称分裂」（＝２つの娘細胞が異なる性質を呈
するような細胞分裂様式）を伴う。ところが、動物に比べ、植物ではこの重要な機構に関する知見が欠けてい
る。本研究では、主要作物のイネと、モデル植物のヒメツリガネゴケを用いて、植物細胞が行う非対称分裂の一
連の過程、すなわち「細胞極性の確立・分裂・分化と維持」機構の一端を解明した。

研究成果の概要（英文）：Stem cell renewal and maintenance often involve asymmetric division, in 
which two daughter cells display different properties. However, compared to animals, the mechanism 
of this important process remains poorly understood in plants. In this study, we used rice, a major 
crop, and a model plant, the moss, to elucidate the mechanisms of a series of events during 
asymmetric division, namely, cell polarity establishment, mitosis, and maintenance of 
differentiation.

研究分野： 細胞生物学

キーワード： 植物分子遺伝学　細胞生物学

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
動物に比べ長生きをする植物は多く、その要因のひとつは、独自の仕組みで幹細胞の新生と維持が行われること
とされてきた。本研究では、幹細胞の新生と維持の根幹となる細胞分裂機構について、これまで明らかになって
いなかった仕組みをいくつか見出すことができた。興味深いことに、動物との予想外の共通性も明らかになっ
た。たとえば、動物と植物では形態が大きく異なる細胞分裂装置が形成されるが、装置形成誘導因子や、形成さ
れた後の動態には、動物と同じ仕組みが備わっていた。

※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 

 

植物では、動物に比べて、幹細胞の特性や創生・維持機構に関わる細胞生物学的知見は多くない。

たとえば、幹細胞の創生に極めて重要な事象は「細胞の極性化」とそれに続く「非対称な細胞分

裂」であり、分裂後に重要な寄与を果たすのが「幹細胞の維持」と娘細胞の「細胞運命決定」で

あるが、植物においてはこれらの仕組みやカップリング機構は理解が進んでいない。動物細胞で

の研究により、細胞の極性化には細胞皮層に局在する一群のタンパク質が必須であり、分裂の対

称性・非対称性を規定するのは「中心体」という微小管形成中心がキーであることが明らかにさ

れている。ところが、陸上植物は主要な極性化因子（Par3 複合体など）や、さらには中心体をも

持たず、非対称な細胞分裂機構は謎に包まれている。また、ニッチと呼ばれる微小環境が幹細胞

維持に機能することは動物でよく知られているが、植物ではニッチの構成要件や、ニッチと幹細

胞・娘細胞との情報伝達機構なども多くが不明である。 

 ヒメツリガネゴケは遺伝子相同組換えの効率が極めて高く、また生活環の大半を１倍体とし

て過ごすため、逆遺伝学的解析には非常に優れた植物である。また、幹細胞を含む組織の多くは

１層の細胞層より構成されており、観察にも適している。研究代表者はこれまで、誘導型 RNAi

系や細胞内ライブ観察法を独自に開発し、植物細胞分裂・微小管細胞骨格研究のモデル系として

確立した。たとえば、全 78キネシンの網羅的 RNAi スクリーニングや分裂期局在決定を成功させ

た。研究の過程で、３種のコケの幹細胞において、中心体や一般的な極性化因子がないにも関わ

らず細胞分裂装置・紡錘体が適切な位置に決まった配向で形成され、非対称分裂が繰り返し忠実

に遂行される様子が観察された。しかし、「どの遺伝子がこのプロセスに関わるか」という基礎

的なことがわかっていなかった。実験材料としてのコケの特長を活かせば、網羅的逆遺伝学アプ

ローチ、分子細胞生物学的解析によりこの機構の解明に挑めると着想した。 

 一方、分裂後の幹細胞の維持・娘細胞の運命決定については、ヒメツリガネゴケでは現状、候

補遺伝子を挙げることができず、逆遺伝学アプローチを取ることができなかった。分担者はイネ

の新奇突然変異体取得を通じて、非対称分裂後に生じる胚性幹細胞の細胞運命決定に関わる情

報伝達の解析を行っていた。そこで、両者が連携すれば、植物幹細胞新生・維持の統合的理解、

すなわち、「細胞の極性化・非対称細胞分裂・分化と維持」という一連の過程の解明が可能にな

るのではではないかと着想した。 

 

２．研究の目的 

 

幹細胞の新生と維持にはしばしば「非対称分裂」（＝２つの娘細胞が異なる性質を呈するような

細胞分裂様式）を伴う。ところが、植物ではこの重要な機構に関する知見が欠けている。本計画

研究班は、植物細胞が行う非対称分裂の一連の過程、すなわち「細胞極性の確立・分裂・分化と

維持」機構の解明を通じて、植物生存の永続性を支える基盤となる植物幹細胞の新生と維持の分

子基盤に迫るとともに、植物幹細胞生物学分野の創成に貢献することを目指した。 

 代表者はこれまで、ヒメツリガネゴケにおいて誘導型 RNAi 系など各種実験系を開発し、微小

管制御因子の動態・機能解析を行ってきた。実験材料としてのヒメツリガネゴケの特長を活かせ

ば、網羅的逆遺伝学アプローチ、分子細胞生物学的解析により、動物の知見を当てはめることが

できない植物特有の非対称な細胞分裂の分子機構解明に挑めると着想した。さらに、接合子非対

称分裂により生じるイネ胚性幹細胞の細胞運命決定に関わる情報伝達の解析に取り組んできた

分担者と連携すれば、謎に包まれた植物幹細胞の非対称分裂機構を統合的に明らかにし、植物全

般に通ずる幹細胞の維持・分化機構解明にも迫れると考えた。そこで、細胞分裂の非対称性を生

む仕組みの解明と、分裂後の細胞の非対称な運命を決定する仕組みの解明を本計画研究班の目



標とした。 

 

３．研究の方法 

 

 本研究班は、非対称分裂による植物幹細胞の新生・維持機構を解明すべく、ヒメツリガネゴケ

幹細胞における網羅的逆遺伝学、イネ胚性幹細胞新生の発生遺伝学を主要なアプローチとした

研究を推進する。まず、両モデル系で現象の定量的理解のための解析的イメージング技術を開発

する。ついで、生活環が短くまた相同組換え効率がほぼ 100%であるヒメツリガネゴケの特性を

生かし、ヒメツリガネゴケの約 200 の微小管細胞骨格・細胞極性化関連遺伝子、およびイネの接

合子非対称分裂後の細胞分化に関わる８つの情報伝達関連遺伝子のヒメツリガネゴケオルソロ

グの網羅的破壊を遂行する。さらに、イネでは、接合子非対称分裂後の胚性幹細胞（頂端細胞）

新生と基部細胞への分化制御に関する一連の突然変異の解析に、上述のイメージング技術を適

用し、接合子非対称分裂後の分化制御に関わる情報伝達経路の理解を目指す。 

 

４．研究成果 

 

（１） ヒメツリガネゴケにおいてCRISPR-Cas9ベースの遺伝子編集とマイクロ流路デバイスを

用いた幹細胞イメージングに新しい技術を確立した（Yi and Goshima. 2020a: 

Kozgunova and Goshima. 2019a）。 

（２） ヒメツリガネゴケの非対称分裂について、いくつかの発見があり、論文とて公表した。 

① ヒメツリガネゴケの幹細胞において、非対称細胞分裂のキー構造体である微小管集合体

（ガメトソームと命名）を発見した。ガメトソームを破壊すると紡錘体の配向がランダ

ムになり、分裂面に異常をきたした（Kosetsu et al. 2017）。 

② 染色体分配のための必須構造体・動原体に欠損を生じると、細胞質分裂の阻害が引き起

こされることを発見した。細胞質分裂に一度だけ失敗した幹細胞はその後も分裂と分化

を続け、倍数体コケが生まれた（Kozgunova et al. 2019b）。 

③ 微小管結合因子、キネシンモーター、シグナル伝達分子、極性化に重要な役割を果たす

ことが濃厚な因子の破壊株を網羅的に作出する逆遺伝学では、幹細胞の非対称分裂時に

細胞核を配置するのに重要と考えていたキネシンモーターが、実は核膜に包まれていな

い分裂後期の染色体の分配に役割を果たすことを見出した（Yoshida et al. 2019）。 

④ 開発した遺伝子編集技術とライブイメージングを駆使して、幹細胞新生のための細胞の

分枝と分裂の仕組みを明らかにした。この研究ではまず、細胞骨格であるアクチン繊維

と微小管の連続的な働きにより、分枝の根元に細胞核が移動して分裂することで、細胞

質分裂後に核が分枝部分にも配置されることを見出した。アクチン繊維の重合を制御し

ているのは低分子量 GTP タンパク質であった。この非対称分裂の結果、分枝細胞は幹細

胞性を獲得するとともに対称性を取り戻し、分枝と分裂を同様に繰り返すことで、植物

体が平面状を広がっていくことがわかった（Yi and Goshima. 2020b）。 

（３） イネを用いた研究でも成果が挙がった。 

① イネを用いて、これまでに多数単離されている球状型胚形成突然変異体のうち、シロイ

ヌナズナにおいて非対称分裂に関わることが知られている因子の変異体 gle4 の解析を

行い、イネの場合、接合子非対称分裂と植物体の体軸になる頂部―基部軸が必ずしも一

致しないこと、GLE4 は接合子非対称分裂というよりは、体軸の形成に関わることを明

らかにした(Ishimoto et al. 2019)。 

② イネを用いてこれまでに多数単離されている球状型胚形成突然変異体のうち、非対称分

裂に関わることが知られている GLE4 経路のレセプター突然変異体 o-192 について、原

因遺伝子となる O192 遺伝子の発現解析を行った。受粉後 2日目以降 O192 遺伝子の発現

が in situ ハイブリダイゼーションにより胚全体で確認された。GFP レポーターを O192



プロモーターで発現させる実験でも同様の結果が得られた。一方で、同じプロモーター

に O192cDNA と GFP を融合し発現させたところ O192::GFP 融合タンパク質は胚の上部に

のみその発現が観察された。この結果から、イネ初期胚において基部領域の形成・維持

に関わる O192 タンパク質は、翻訳もしくは翻訳語制御により胚の頂部領域に局在し機

能すると考えられた。 

③ イネのシュート部分を欠失する shootless 変異体の初期胚を用いて、野生型と遺伝子発

現プロファイルを比較し幹細胞形成に関わる候補遺伝子として 24 種類の転写制御因子

を明らかにした。 

（４） 代表者と分担者の密な共同研究による成果も生まれた。 

分担者の同定した球状型イネ胚形成突然変異体の原因遺伝子(OsMO25A)のヒメツリガ

ネコケオルソログについて、代表者の研究室で３種類の変異体が得られ、著しい植物

体成長異常が認められた。中でも、原糸体の分枝過程において、分枝や非対称分裂は起

こるものの、娘細胞の成長が著しく遅延しているように見受けられた。そこで、共同し

て、イネおよびヒメツリガネゴケ MO25A のオルソロガス遺伝子の機能欠損型突然変異

体の詳細な表現型解析を行い両者の表現型を比較した。その結果、MO25A 遺伝子の突然

変異により、イネとヒメツリガネゴケで共通して、幹細胞を含む細胞や組織の増殖と

成長に異常がみられた。MO25A のイネ球状胚型変異について、イネ初期胚における遺伝

子発現プロファイルの比較を野生型と変異型胚で行ったところ、胚発生の進行が発生

過程で大きく遅れることが明らかになった。MO25 は動物では morphogenesis-related 

NDR kinase (MOR) pathway の構成要素で、細胞極性の確立、細胞増殖に機能すること

が知られているが、動物とは独立に多細胞体制を獲得した植物においても MO25 遺伝子

産物が、細胞や組織の増殖・成長に機能することが明らかになった (Ta#, Yoshida# et 

al. 2023. #co-first authors)。 
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水溶性ビタミンを介した母体による胚と胚乳の発生制御
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第138回日本育種学会講演会
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日本植物学会第84回大会
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ACE1とDEC1によるイネ節間伸長の antagonistic 制御2

イネ初期胚の体軸形成におけるBABY BOOM遺伝子の機能解析

胚乳細胞の分裂と分化に異常を示すイネ abnormal cell division 1 突然変異体の解析
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EMBO Practical Course「Functional live imaging of plants 」（招待講演）（国際学会）
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Functional live imaging of microtubule cytoskeleton in moss

野生イネに特徴的な長い種子休眠を可能にする種子が持つ抗菌活性の評価方法の構築

野生イネが示す深い種子休眠における VIVIPAROUS 1 gene (VP1) の機能解

Consequences of chromosome mis-segregation in moss stem cell

 １．発表者名

 １．発表者名
五島剛太

 ３．学会等名



2019年

2019年

2019年

2019年

 ２．発表標題

第92回日本生化学学会大会（招待講演）
 ３．学会等名

 ３．学会等名

 ３．学会等名

日本植物学会第83回大会

 ２．発表標題

 ２．発表標題

五島剛太

山田萌恵

山田萌恵

佐藤豊

 ３．学会等名

植物細胞骨格研究会 -PlantCytoskeleton2019-

Stem Cells and plant reproduction（国際学会）

 ２．発表標題

 ４．発表年

 ４．発表年

 ４．発表年

 ４．発表年

 １．発表者名

 １．発表者名

 １．発表者名
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Identifying key regulators for the establishment of shoot apical meristem during rice embryogenesis

イネ胚乳形成過程における細胞の分裂と分化に異常を示すabnormal cell division 1 (abc1) 突然変異体 の解析
 ２．発表標題

イネ胚における軸形成の遺伝学

 １．発表者名

 ２．発表標題



2018年

2018年

2018年

2019年

 ２．発表標題

 ２．発表標題

 ２．発表標題

 ３．学会等名

 ３．学会等名

第41回日本分子生物学会年会（招待講演）

HBIGS WINTER SCHOOL for PhD students 2019: Molecular mechanisms in mitosis（招待講演）（国際学会）

 ３．学会等名

 ３．学会等名

五島剛太

五島剛太

五島剛太

五島剛太
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五島剛太
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五島剛太

五島剛太

EMBO2017 Frontiers in Cytoskeleton Research Meeting（招待講演）（国際学会）
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 １．発表者名
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Cell division in moss stem cells

Exploring Function of TPX2 Protein in Microtubule Organization in Moss Physcomitrella patens.

Spindle orientation without centrosomes

Microtubules and motors in moss
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Plant Biology 2017（国際学会）

植物細胞骨格研究会-PlantCytoskeleton2017-

The 1st IROAST Symposium「Plant Cell and Developmental Biology:Approaches to Multiscale Biosystems」（国際学会）

第59回日本植物生理学会年会
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Leong Shu Yao

山田萌恵, 五島剛太

 ２．発表標題
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植物特異的なキネシンKCHの機能解析

Functional analysis of Kinesin-13 in the moss Physcomitrella patens

植物特異的なキネシン -14 の機能解析
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Leong Shu Yao, 山田萌恵, 五島剛太
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イネの花器官サイズ変異体miniature floral organsの原因遺伝子の同定

Functional Analysis of KINESIN-13 in the moss Physcomitrella patens

イネ胚の極性を作り出すシグナル伝達

イネの葉における撥水性の制御機構と多様性の解析
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イネの側根による通気組織形成の制御機構の解明

野生イネ集団(Oryza rufipogon)を用いた種子形 質制御因子の GWAS 解析

SHOOTLESS/SHOOT ORGANIZATION 経路の下流で機能するイネ幹細胞形成因子の探索

Damage-associated Plant Elicitor Peptides promote both plant growth and stress responses in rice
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