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研究成果の概要（和文）：被子植物の茎頂分裂組織は、構造的には外衣―内体説に基づいた細胞層構造をもち、
時空間的に機能が制御された細胞集団からなる細胞機能ドメインから構成されている。本研究課題では、細胞層
間、細胞機能ドメイン間のコミュニケーションに注目し、その分子的理解を進めることによって、植物における
茎頂分裂組織の役割についての理解を深化させることを目指した。なかでも、細胞層構造の確立・維持に必須な
制御因子であるPDF2ならびにATML1の機能制御に注目した。脂質によるSTARTドメインを介した機能制御が、PDF2
ならびにATML1遺伝子のL1層特異的な機能に重要であることを本研究課題では見出した。

研究成果の概要（英文）：The epidermis of shoot organs in plants develops from the outermost layer 
(L1) of the shoot apical meristem. In higher plants, a pair of homeobox genes, ARABIDOPSIS THALIANA 
MERISTEM LAYER1 (ATML1) and PROTODERMAL FACTOR2 (PDF2), play an essential role in regulating the 
expression of L1-specific genes. PDF2/ATML1 contain a START-domain, a putative lipid binding domain.
 In this research, we found that the outermost-cell-specific lipids are crucial for the epidermal 
cell differentiation by modulating the activity of key transcription factors.

研究分野： 植物分子遺伝学
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１．研究開始当初の背景 
 
	 被子植物の茎頂分裂組織は、最外層から L1 
層、L2 層の二層の細胞層からなる外衣と、
L3と呼ばれる内体から構成されている。外衣
の細胞は、垂層分裂のみを繰り返し、各細胞
層のアイデンティティーを維持している。ま
た、茎頂分裂組織の細胞は独自のアイデンテ
ィティーを獲得・維持する一方で、隣接する
細胞との間で細胞間コミュニケーション・発
生情報の伝達を行っている。例えば、茎頂分
裂組織において側生器官を新生する際には、
L1 層細胞でのオーキシン輸送方向の転換と、
L2 層細胞での細胞分裂方向の変化が協調的
に お こ る 。 ま た 、 KNOTTED １ や
ANGUSTIFOLIA3 といった転写制御因子が
細胞層間を移動すること（Xu et al., 2011; 
Kawade et al., 2013）もこれまでに報告されて
いる。こうした細胞間コミュニケーションが
成立するためには、茎頂分裂組織の厳密な層
構造、機能ドメインの構築・維持が必要不可
欠である。 
	 申請者は、これまでに L1 層の構築・維持
に関する先駆的な研究（Abe et al., 1999, 2001, 
2003）を行なってきた。シロイヌナズナの
PROTODERMAL FACTOR2 (PDF2)と、そのパ
ラログである ARABIDOPSIS THALIANA 
MERISTEM LAYER1 (ATML1)は、L1層特異
的に発現する CLASS IV HD-Zip 転写因子で
あり、両者は L1 層特異的遺伝子群の転写を
制御する原表皮/表皮細胞分化のマスターレ
ギュレーターである（Lu et al., 1996; Abe et al., 
2003）。L1 層特異的な遺伝子発現制御におい
ては、PDF2/ATML1が結合する L1  boxと呼
ばれるシス配列が重要である（Abe et al., 
2001）。L1 box は PDF2/ATML1遺伝子のプロ
モーター上にも存在することから、
PDF2/ATML1 が自らの遺伝子発現を調節す
るオートレギュレーションによって、L1層特
異的遺伝子群の発現が維持されている。しか
しながら、一連の報告以降、細胞層のアイデ
ンティティー確立・維持に関する大きな進展
はみられていない。 
	 また、栄養成長相から生殖成長相への転換
に伴って茎頂部で生じる各種発生現象の空
間的な理解についても依然として未解明な
状況にある。 
 
 
２．研究の目的 
 
	 被子植物の茎頂分裂組織は、構造的には外
衣―内体説に基づいた細胞層構造をもち、時
空間的に機能制御された細胞集団（機能ドメ
イン）から構成されている。本研究課題では、
茎頂分裂組織における細胞間、細胞機能ドメ
イン間のコミュニケーションに注目し、コミ
ュニケーションの分子的実体の一端を明ら
かにすることによって、植物発生プロセスの
理解をより深化させることを目指した。 

 
 
３．研究の方法 
 
	 PDF2/ATML1 タンパク質は、特徴的な
Steroidogenic acute regulatory protein 
(StAR)-related lipid transfer (START)ドメイン
を有する。STARTドメインは、生体脂質と結
合するタンパク質機能ドメインであり、動物
においては脂質の輸送や代謝に関わり脂質
との結合を介して様々な脂質由来シグナル
の伝達に関わっている(Ponting and Aravind, 
1999)。本研究では、PDF2/ATML1タンパク質
がもつ START ドメインに注目した。
PDF2/ATML1が、ユニークな脂質との結合を
介して L1層細胞と L1層以外の細胞において
異なる機能制御を受ける可能性を分子遺伝
学的手法によって明らかにすることを目指
した。特に, ユニークな脂質種として、極長
鎖脂肪酸（VLCFA）を含むスフィンゴ脂質が
原表皮/表皮細胞分化において重要なはたら
き を も つ 可 能 性 が あ る こ と か ら , 
PDF2/ATML1 の L1 層細胞特異的な発現制御
が確立・維持される過程へのこれら脂質種の
関与を詳細に検証した。 
	  
	 一方、栄養成長相から生殖成長相への転換
に伴い、茎頂分裂組織においては細胞分裂の
活性化、極性をもった細胞の伸長、花芽の形
成等が協調して起こることが知られている。
こうした一連の発生現象は、葉から茎頂への
花成ホルモン・フロリゲン（FTタンパク質）
の輸送が端緒となって開始される。FTの茎頂
における受容によって始まる一連の発生現
象を空間的に理解するためには、発生現象が
おこる領域（細胞機能ドメイン）を細胞レベ
ルで可視化するイメージング手法の開発が
必要である。そこで、本研究課題では、タン
パク質同士の結合を in  vivoで解析する実験
手法の一つである Bi-molecular Fluorescent 
Complementation 法（BiFC 法：蛍光タンパク
質再構成法）を黄色蛍光タンパク質の結晶構
造解析の知見を基に改良した。それにより、
茎頂部でフロリゲンが複合体を形成する細
胞を in vivoで可視化し、茎頂分裂組織内にお
ける細胞機能ドメインの理解にむけての第
一歩とした。 
 
	
４．研究成果	
	
	 L1 層特異的遺伝子発現制御のマスターレ
ギュレーターである PDF2/ATML1 と脂質と
の関連に注目して研究を進めた。野生型
ATML1 に GFP タンパク質を融合したタンパ
ク質を L1 層以外の細胞も含む植物体全体で
誘導したところ、GFP 蛍光は L1 層に限定さ
れて観察された。このことは、ATML1 タン
パク質が細胞層特異的な転写後調節を受け
ていることを端的に示している。この、転写



後調節の仕組みに細胞層特異的な脂質種が
関 与 し て い る か を 検 討 す る た め 、
PDF2/ATML1 が有する START ドメインに、
構造情報を元に一アミノ酸変異を導入した
変異型 ATML1 遺伝子を作成した。野生型同
様に、GFP と変異型 ATML1 の融合タンパク
質を全身的に誘導したところ、変異型
ATML1-GFPタンパク質は、L1層でも発現し
なくなった。一連の結果は、STARTドメイン
を介してユニークな脂質種が ATML1 へと結
合することが、L１層特異的な転写後調節に
おいて極めて重要であることを示唆してい
る。 
	 次に、変異型 ATML1タンパク質が L1層に
おいても不安定化する原因を理解するため
に、酵母ツーハイブリッド法によって変異型
ATML1 の二量体形成能を評価した。その結
果、ATML1 タンパク質は、PDF2 および
ATML1 と酵母細胞内で二量体を形成するこ
とができないことが明らかになった。 
	 さらに、脂質と ATML1 との関連性を理解
するため脂質生合成阻害剤に伴う ATML1 動
態を観察したところ、阻害剤処理によって
ATML１および PDF2 遺伝子の転写レベルが
低下することが判明した。 
	 以上の結果を総合的に考え合わせると、
PDF2/ATML1 タンパク質への START ドメイ
ンを介した脂質種の結合は、PDF2/ATML1の
二量体化に必須であり、二量体化によって安
定化した PDF2/ATML1 がオートレギュレー
ションを介して PDF2/ATML1 自らの転写を
活性化していることが強く示唆される。
PDF2/ATML1 へと結合する候補脂質種は L1
層特異的であると予想されることから、L1
層以外の細胞においては上記の制御機構が
不安定化し、オートレギュレーションが停止
することによって表皮細胞としてのアイデ
ンティティーが喪失すると考えられる。 
 
	 また、茎頂内の機能ドメイン可視化に向け
て取り組む改良型 BiFC 法は、FT-FD 複合体
の可視化をモデルとして検討した。その結果、
葉、もしくは維管束篩部で発現させた FT が
茎頂へと輸送され、FD と複合体を形成する
ことを in vivoで確認することに成功した。シ
ロイヌナズナでの観察によると、FT-FD複合
体は L3 細胞（内体）において形成され、古
典的な花芽分化誘導の観察事例から予想さ
れるフロリゲン機能領域と一致することが
示された。 
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