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研究成果の概要：傾斜屈性を示すシロイヌナズナ突然変異体 hy5の側根を用いて、傾斜屈性が
生ずる機構を調べた。その結果、側根では成長とともに根端のオーキシン濃度が低下し、それ

に従って成長方向が傾斜方向から下方へ転換するが、hy5 ではオーキシン濃度の低下が遅れる
結果、野生型より長い間、傾斜屈性が維持されるとみられる。また、hy5 側根傾斜屈性を抑制
する遺伝子座の位置を５番染色体の下腕、１４遺伝子を含む領域にまで絞り込んだ。 
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１．研究開始当初の背景 
傾斜屈性とは、茎や根が重力方向から一定
角度（重力屈性設定点角度、GSA; Digby and 
Firn, 1995)を保って成長する現象をいう。普通、
主茎や主根は屈地性を示して重力の正方向や
負方向に成長するが（GSA ≈ 0）、側枝や側根
は傾斜屈性を示すことが多い。その意味では、
傾斜屈性の方が正や負の重力屈性より普遍的
な現象といえるかもしれない。近年、正や負
の屈地性の仕組みは相当解明され、平衡石（ア
ミロプラスト）の動きを検知する仕組み以外
の分子機構については、主要な構成因子はほ
ぼ出そろった感があるが、傾斜屈性の仕組み

は全くといっていいほど分かっていない。 
 
２．研究の目的 
近年、屈性一般の分子機構がかなり分かっ
てきたので、傾斜屈性の分子機構に取り組む
環境が整ってきたように見える。また、シロ
イヌナズナ hy5突然変異体（Koornneef et al., 
1980）は bZIP型転写因子 HY5の機能欠損型
変異体であるが（Oyama et al., 1997）、その根
系は野生型に比べて横に広く広がり（図１）、
側根は傾斜屈性を示しているのではないかと
疑われてきた。そこで、本研究では hy5を材
料として、２年間で、（１）hy5側根の成長方 
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図 1 垂直に立てた培地に播種後 10 日目のシロ
イヌナズナ野生型（Col）と hy5 突然変異体の根
系。 

 
向制御分子機構を明らかにし、（２）同時に、
側根が傾斜屈性を示さなくなった hy5の抑制
突然変異を単離・同定することを目指した。 
 
３．研究の方法 
シロイヌナズナの側根は、発生後しばらく
傾斜した方向に伸長し、その後重力方向に伸
長する。まず、側根および主根の伸長方向が、
重力方向に応答して制御されている、すなわ
ち傾斜重力屈性であるかどうか解析した。 
傾斜重力屈性を定量的に記述するため、根
端の方向と屈曲応答の関係を、根端で重力を
感受する組織であるコルメラ細胞の極性と結
び付けて説明する数理モデルを作成し、傾斜 
重力屈性を実現する細胞スケールの重力感受
機構を考察した。 
突然変異体 hy5の側根では、側根の伸長方
向が傾斜方向から下方へ転換するのが野生型
と比較して遅れており、より長く伸長するま
で重力方向へ伸長しない(図 1)。この特性に傾
斜重力屈性が関係しているかどうかを検討す
るため、様々な長さの側根について、回転さ
せた後の伸長方向の経時変化を測定し、先に
作成した数理モデルを用いて解析した。 
次に、hy5 を用いて側根の伸長方向を制御
する分子機構を解析した。まず、オーキシン
のシグナル伝達を主に担っている Aux/IAA 
タンパク質の寄与を、オーキシンの拮抗阻害
剤である BH-IAA（Hayashi et al., 2008）を投 

 
図 2 根端組織の極性と重力方向の成分の関
係。 
 

図 3 野生型の側根の傾斜重力屈性応答へ式 1
の数理モデルを当てはめた例。点線は t→∞の
極限における根端の伸長方向、すなわちGSA。
この例のように、重力方向を通過して傾斜した
GSA へ屈曲する応答がしばしば観察されるが、
これも再現できる。 
 
与して側根の伸長方向を定量することで、検
討した。さらに、根端におけるオーキシン濃
度がこの現象に関わっている可能性を検討す
るため、オーキシン応答性の MSG2/IAA19 プ
ロモーターの GUS 融合遺伝子を導入した個
体を用い、プロモーター活性と根の長さおよ
び根端の伸長方向との関係を検討した。 
 また、側根の伸長方向を制御する遺伝子を
特定するため、側根の伸長方向が野生型と同
様に回復した hy5の抑制突然変異体を探索し
た。そのために、hy5-215（Col背景、Oyama et 
al., 1997）を EMSで変異原処理し、M2種子を
垂直に立てた培地上で栽培して根系の形状を
観察し、抑制変異系統を単離した。 
 
４．研究成果 
（１）傾斜重力屈性は、根端の側方方向および
軸方向の重力成分のシグナルのバランスにより
実現されていることが示唆された 
 
垂直に立てた培地に播種して 8日目のシロ
イヌナズナの根系を 90度回転させ、フラット
ベッドスキャナを用いて根系の画像を 2時間
おきに 40時間、経時的に記録し、根端の伸長
方向を定量した。 
式１に示す微分方程式のように、根端の側
方方向（lateral direction）の重力成分（θを根
端と重力方向とのずれとして、sin θ）と、軸
方向（axial direction）の重力成分（cos θ）の
和の形で根端の伸長方向の変化速度を表現し
た（図２）。 

 
この式を数値積分し、実データにあてはま
るように定数 (a, b) を最適化することで、回
転後の根端の伸長方向の経時変化を表現する

野生型     hy5 
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ことができた（式 1; a, bは定数; 図３)。 
 
（２）hy5 の主根および側根の伸長方向には、傾
斜重力屈性が関わっている 
 
上記の数理モデル(式 1)を hy5および野生
型の側根および主根根端の伸長方向の経時変
化に適用し、GSAを推定した。hy5の主根お
よび野生型と hy5の短い側根は重力方向に対
して傾斜した方向へ屈曲した(図 4)。hy5の短
い側根での傾斜した伸長方向に、傾斜重力屈
性が関わっていることが示唆された。 
 

 
図 4  90 度回転後の根端の伸長方向の経時変
化から、式 1 の数理モデルを用いて推定した
GSA。 
 
（３）Aux/IAA タンパク質が蓄積すると、側根の
傾斜した伸長方向が下方に転換する 

 
オーキシン関連因子に着目して側根の伸長方
向を制御する分子機構を探った。Aux/IAAタ
ンパク質ファミリーはオーキシン・シグナル
伝達を担う転写制御因子である。オーキシン
が存在すると Aux/IAA はオーキシンを介し
て SCFTIR1複合体で基質を認識する TIR1に結
合し、ユビキチン化されて 26Sプロテアソー
ムで分解される。BH-IAAは Aux/IAAと TIR1
の結合の拮抗阻害剤であり（Hayashi et al., 
2008）、組織に投与すると Aux/IAA の蓄積を
もたらす。 

BH-IAA を加えた培地を垂直に立てて hy5
を播種後 8 日間生育させたところ、5 mm の
長さでの側根の伸長方向が有意に下方に偏っ
た(図 5)。Aux/IAAタンパク質が蓄積すること
で、発生後傾斜した方向へ伸長していた側根
の下方への伸長への転換が早まったと考えら
れる。 
 

 
 
図 5 BH-IAA を含む培地で播種後 8 日間生育さ
せたシロイヌナズナ側根の、長さ 5 mm の時点
での伸長方向。各パネル上段は BH-IAA の濃
度。hy5の 0 M と 10 µM, 25 µM の各濃度につ
いて、処理を固定効果、個体数を変量効果とし
た分散分析により有意差が検出された。 
 
（４）根端のオーキシン濃度が側根の伸長とと
もに低下することが伸長方向の転換に関係する 
ことが示唆された 

 
Aux/IAAタンパク質が側根の根端ではたら
き、蓄積することで伸長方向が下方へ変化す
るとすれば、オーキシン濃度が側根の成長と
ともに低下している可能性がある。根端にお
けるオーキシン濃度を推定するため、オーキ
シン応答性の MSG2/IAA19 プロモーターの
GUS融合遺伝子を導入した個体を用い、根端
におけるプロモーター活性の有無を検討した。
垂直に立てた培地に播種後 8 日目の根系を
GUS染色して、根端の伸長領域における染色
の有無を観察し、根の長さおよび根端の伸長
方向との関係を検討した。 
野生型では長い根で染色が見られなかった
が、hy5 では野生型に比べ長い根でも染色が
残っていた(図 6)。従って、根の成長とともに
根端におけるオーキシン濃度が低下するが、
hy5 ではその低下が遅れていると推測され、
根端におけるオーキシン濃度が低下すると傾
斜した方向から下方へ伸長方向が転換するの
ではないかと考えられる(図 7)。 
 
（５）hy5 の抑制突然変異原因遺伝子のひとつ
は、劣性で５番染色体下腕に位置する 

 
側根の伸長方向を制御する遺伝子を明ら 
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図 6 根の長さおよび伸長方向と、根端の伸長
領域における MSG2/IAA19 プロモーター活性
の関係。黒丸が活性、白丸が活性がないことを
示す。活性の有無を目的変数、遺伝型、根の長
さ、伸長方向を予測変数として、個体を変量効
果とした一般線型モデルにおいて、変数の数と
当てはまりのよさのバランスを評価する AIC
（Akaike Information Criterion）により、伸長方
向と根の長さを含むモデルが最適なモデルとし
て選択された。ただし、伸長方向の寄与は小さ
かった。 
 
かにするため、傾斜方向から下方への伸長方
向の転換が早まった hy5の抑制突然変異体を
EMSで変異原処理した集団で探索し、数系統
の抑制変異体を得た。現在、これらの系統の
マッピングおよび原因遺伝子の特定を進めて
いる。そのうちの 1系統 (図 8) は劣性変異で、
その遺伝子座を5番染色体下腕の14遺伝子の
領域まで絞り込むことができた。 
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図 7 本研究で示唆された、側根の伸長方向と
オーキシン・シグナリングの関係。 

 
図 8 hy5の抑制突然変異体の例。垂直に立て
た培地に播種後 9 日目。 
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