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研究成果の概要（和文）： 
 植物の根系は土壌から水分・養分を吸収し、地上部を支えるなど、植物個体の生育にとって

重要な役割を果たす。本研究は、根（根系）の発達を支える根端メリステムの発生機構の解明

を目的として、シロイヌナズナ用いた分子遺伝学的研究を行った。本研究により、植物ホルモ

ンのオーキシンの下流で発現誘導される LBD/ASL と呼ばれるタンパク質群のメンバーが、側

根の形成を引き起こす非対称な細胞分裂を制御することを明らかにした。また、側根メリステ

ムの形成・維持に働く新たな遺伝子・タンパク質を複数見出すことに成功した。 
 
研究成果の概要（英文）： 
Branching root systems enable the plants to absorb water and nutrients from the soil and to sustain 
the shoot parts. In this project, to understand the developmental mechanisms of root apical 
meristems that are essential for construction of root system, we performed molecular genetic 
analyses using a model plant, Arabidopsis thaliana. We found that several auxin-inducible 
LBD/ASL proteins regulate the establishment of asymmetry in lateral root founder cells. In 
addition, we found several key genes/proteins that are necessary for the formation and maintenance 
of lateral root meristems.  
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１．研究開始当初の背景 

 維管束植物の地下部を構成する根系は、土

壌からの水分・無機塩類を吸収、地上部の物

理的支持など、植物の生育にとって重要な役

割を果たす。一般に根系は発芽後伸長する主

根と、根の内部組織から形成される側根、地

上部器官から形成される不定根によって構

築される。これまで植物ホルモンのオーキシ

ンが、根の形成、特に側根の形成に重要なこ

とが知られてきたが、その分子機構は近年ま

で詳しくわかっていなかった。研究開始の時

点までに研究代表者らは、モデル植物シロイ

ヌナズナ（Arabidopsis thaliana）を用いた分子

遺伝学的手法により、側根形成の開始にオー

キシンを介した特定の遺伝子発現制御系が

必要なことを明らかにしていた。なかでも、

側根欠失変異体 solitary-root（slr）や側根形成

能が顕著に低下した arf7 arf19 二重変異体な

どを用いた研究から、AUXIN RESPONSE 
FACTOR7（ARF7）、ARF19、SLR/IAA14 など

の転写調節因子を介したオーキシン応答が

側根形成開始に重要であること、および、こ

れらの下流遺伝子として、LBD/ASL ファミリ

ーに属する複数の LBD/ASL タンパク質が側

根形成開始で機能することなどを明らかに

してきた（Fukaki et al., 2002, Plant J.: Fukaki et 
al., 2005, Plant J.,: Okushima et al., 2007, Plant 
Cell）。しかし、側根発生におけるオーキシン

誘導性 LBD/ASL タンパク質群の役割や、そ

れらを介した分子カスケードは全く不明で

あった。 
 また、根系の構築には側根の形成開始の制

御だけでなく、主根や側根、不定根の根端メ

リステムを形成および維持することが重要

である。研究開始当初、主根や側根メリステ

ムの形成・維持に関わる因子はいくつか知ら

れているものの、その機構に関する知見は十

分でなく、さらなる研究が必要と考えられた。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、高等植物の根系構築の基礎と

なる根端メリステムの発生機構を解明する

ことを大きな目的として、以下の２つの課題

に取り組んだ。 
（１）ARFs, Aux/IAAs, オーキシン誘導性

LBD/ASL タンパク質などを介した側根形成

開始の分子カスケードを明らかにする。 
（２）側根形成開始や側根メリステム形成・

維持に異常を示す新奇変異体を用いた発生

遺伝学的解析を行い、オーキシンや新奇制御

因子を介した側根メリステム形成・維持の機

構を明らかにする。 

 
３．研究の方法 
 モデル植物シロイヌナズナ（Arabidopsis 
thaliana）を材料として、主に発生遺伝学的・

細胞生物学的手法を用いて研究を行った。方

法の詳細は、研究成果に合わせて記載した。 
 
４．研究成果 
（１）側根形成開始の分子カスケードの解析 
①側根創始細胞の非対称性の確立における

LBD/ASL 遺伝子群の機能解析 
 側 根 の 形 成 開 始 に 必 要 な

SLR/IAA14-ARF7-ARF19 オーキシンシグナ

ル モ ジ ュ ー ル の 下 流 で 誘 導 さ れ る

LBD16/ASL18 を中心とした LBD/ASL タンパ

ク質群の機能解析を行った。LBD16/ASL18
タンパク質が根の内鞘細胞のうち、側根を生

み出す細胞（側根創始細胞）において、側根

形成が開始される時期に特異的に発現する

ことを詳細な観察により示した。さらに，

LBD16/ASL18 とその類似タンパク質群の機

能を同時に抑制したところ、側根創始細胞に

おいて核の移動をともなう非対称性が確立

されずに等分裂が１回起こるだけで、その後

の側根形成が完全に阻害された。これらの結

果から、LBD16/ASL18 タンパク質や類似の 
LBD/ASL タンパク質群は側根創始細胞の非

対称性の確立を制御することで、側根の発生

を誘導していることが明らかとなった（図１

〜３）。 
 

 
図１．側根形成の模式図 
 側根の形成は根の内部組織（内鞘）の細胞

の非対称分裂によって開始する。その後、側

根原基の発達、側根メリステムの確立を経て、

親根の組織を突き破って外に出現する。この

過程は植物ホルモンのオーキシンによって

制御されている。 
 



    
図 ２ ． 野 生 型 の シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ と

LBD16/ASL18 および関連する LBD/ASL タン

パク質群の働きを抑制したシロイヌナズナ

（12 日目の芽生え） 
 野生型では側根が形成されるのに対して、

LBD16/ASL18 および類似 LBD/ASL タンパク

質の機能を抑制したシロイヌナズナでは側

根形成が起こらない。 
 

 
図３．側根形成開始におけるLBD16/ASL18お
よび関連するLBD/ASLタンパク質の役割 
 LBD16/ASL18 は側根創始細胞において

SLR/IAA14-ARF7-ARF19 オーキシンシグナ

ルモジュールに依存して活性化され、類似の

LBD/ASL タンパク質とともに側根創始細胞

の非対称性の確立を促進する。その結果、核

の移動と非対称分裂が起こり、側根原基の発

生が進むと考えられる。 
 
②側根形成における LBD16 の下流遺伝子の

機能解析 
 LBD16-GR 誘導型植物を用いたアレイ解析

から LBD16 標的遺伝子 TOLS1（Target of LBD 
Sixteen1;機能未知タンパク質）、TOLS2（推定

ペプチドホルモン）、および PUCHI（AP2 型

転写因子）などを同定した。これらの解析か

ら、側根創始細胞の非対称分裂を促進する経

路と、側根形成隣接部位での側根形成を抑制

する経路（側方抑制）の存在が示唆された。 
 
（２）側根メリステム形成・維持機構の解析 
①側根形成とシュート発生に関わるオーキ

シン応答リプレッサーCRANE/IAA18 の解析 
 側根形成能が低下した優性変異体 crane が

オーキシン応答リプレッサーAux/IAAファミ

リーメンバーの IAA18 の機能獲得変異体で

あることなどを明らかにした。これらの結果

から、CRANE/IAA18 が SLR/IAA14 と共に

ARF7/19 による側根形成を負に制御すること

を示した。 
 
②側根メリステム維持における FBA1 の機能

解析 
 主根と側根メリステム維持に異常のある

新奇変異体 LR-11 の解析を行い、原因遺伝子

がプラスチド型 Fructose 1,6-bisphosphate 
aldolase (FBA) 1 であることを明らかにした。

FBA1 は主に根で発現し、プラスチドに局在

する。野生型と fba1 変異体の接木実験や、器

官特異的プロモーターを用いた相補実験の

結果から、根における FBA1 を介した代謝が

根端メリステムの維持に必要なことが明ら

かとなった。 
 
③側根形成能が顕著に低下する fewer roots 
（fwr）変異体の解析 
 側根形成制能が顕著に低下する変異体と

して、小胞輸送を制御する Arf-GFF 因子をコ

ードする GNOM 遺伝子の点変異体アリル

fewer roots （fwr）を単離し、解析を行った。

既知の gnom 変異体アリルの多くが胚性致死

または芽生え致死となるのに対して、fwr 変

異体は稔性があり側根形成特異的な異常を

示す。オーキシン応答レポーターの発現解析

から、GNOM は側根形成開始のオーキシン応

答の確立に必要なことが強く示唆された。一

方、fwr の側根形成能の低下を回復させるサ

プレッサー変異体 fsp1、 fsp2（fwr suppressor, 
fsp）を単離し、これらの原因遺伝子として、

オーキシン生合成や輸送に関連する遺伝子

を同定した。 
 
④オーキシンを介さない側根形成制御およ

び根の放射パターン制御における RLF タン

パク質の機能解析 
 側根の形成頻度が低下した劣性変異体

reduced lateral root formation（rlf）を単離し、

分子遺伝学的解析を行った。rlf 変異体の原因

遺伝子が、細胞質に存在する機能未知なシト

クロム b5 様ヘム/ステロイド結合ドメインタ



ンパク質をコードすることなどを明らかに

した。また、rlf 変異体の根では細胞列数の増

加と皮層細胞層の増加が起こることを見出

し、RLF が根の放射パターンの制御にも関与

することが明らかとなった。 
 
⑤オーキシン応答リプレッサーSHY2/IAA3
を介した側根形成制御の解析 
 Aux/IAA タンパク質ファミリーに属する

SHY2/IAA3 の優性変異体 shy2-101 では側根

原基の形成や側根の出現が抑制される一方、

側根形成部位の数が著しく増加していた。

shy2 では内生のオーキシン量が増加してい

たことから，正常な SHY2/IAA3-ARFs シグナ

ル伝達がオーキシン量の制御に重要であり、

それを介して側根形成頻度を調整している

と考えられる。これらの結果から、側根形成

では複数の Aux/IAA-ARF モジュールが互い

に協調しながら，オーキシン応答を適切に調

節し，側根形成を制御していることを示した。 
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