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研究成果の概要（和文）： 
私たちは、メリステムの一種である形成層の活性制御の主要調節因子は サイトカイニンで
あることを見いだし、サイトカイニン応答の研究においてはクロマチンリモデリング因子
および TBP結合因子 TAFの一つによって調節されている事を見いだした。また、葉の表
皮細胞の幹細胞性の性質の負のフィードバックに働く分泌ペプチド因子 EPF2および気孔
の数の制御因子 stomagen を見いだした。EPF1,RPF2 は MAP キナーゼを活性化するこ
とによりシグナルを伝える事、さらにこの MAP キナーゼが発生プログラムと環境ストレ
ス応答の統合点であることを見いだした。これらは、情報分子によるメリステム制御理解
を深めるものである。 
 
研究成果の概要（英文）： 
We found that cytokinins are the main regulators for the activity of cambium, and that 
cytokinin responses are regulated by chromatin remodeling factors and TAFs. We also 
worked on the regulation of meristematic cells in the leaf epidermis. We identified a 
secretory peptide EPF2, which functions as a negative feedback regulator for stemness 
of the meristemoid mother cells. EPF1 and EPF2 information was transmitted through 
a MAP kinase cascade. We also found that this MAP kinase cascade integrate 
developmental program and stress signaling. 
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１．研究開始当初の背景 
植物のメリステムには、茎頂メリステム、根

端メリステム、形成層、葉の気孔系譜前駆細
胞などがある。メリステムは幹細胞を含み、
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分化に向かう細胞を供給する組織である。メ
リステムにおける幹細胞性の付与および増
殖の制御は、細胞間のコミュニケーションに
寄って高度に組織化されていると考えられ
るが、その仕組みは部分的にしか解明されて
いなかった。例えば、地球上の安定したバイ
オマスの中心をなす材木は根や幹の形成層
が幹細胞であり、形成層の活性に寄って材の
形成が制御されていると言って良いが、形成
層の活性制御については未知であった。また、
葉の表皮においては、メリステモイド母細胞
が幹細胞であり、幹細胞の維持の程度が葉の
表皮細胞の数や気孔の数を決めているが、そ
の制御機構もわかっていなかった。根におい
ては、オーキシンに応答して細胞分裂を開始
できる能力がある細胞は、内鞘細胞であるが、
どうして内鞘細胞にこのような能力がある
のかも判っていない。もう一つの未解決の問
題点は、これら種々のメリステムの違いを与
える仕組みや、環境に応じたメリステム制御
の仕組みも判っていない。さらに、これら制
御系をになう分子機構も未知の部分が多い。
より具体的には、サイトカイニンやオーキシ
ンの情報伝達系の大枠は解明されているが、
まだ完全解明にはほど遠い。 
 
２．研究の目的 
メリステムは細胞の分裂能と未分化性を維
持しているが、同時にメリステムはそれぞれ
に特有の性質を持つ。このように、メリステ
ムには自律的な増殖能、未分化性維持の仕組
みと、それぞれのメリステムとしての性質の
違いを生み出す仕組みという興味深い問題
が存在する。本研究では、メリステムを支え
る新しい遺伝子を見いだし、メリステムを構
成する細胞間のシグナル伝達とメリステム
の性質を与える遺伝子のネットワークの仕
組みを理解することを目的とする。さらに、
環境シグナルによる細胞増殖制御の仕組み
も解明する。また、新たな器官原基形成の際
には、細胞極性の形成と不等分裂が重要な役
割を果たす。その制御機構の解明に取り組む。 
 
３．研究の方法 
形成層の活性制御機構の解明においては、サ
イトカイニン合成酵素遺伝子多重変異体を
作成し、形態学的観察および、サイトカイニ
ンの定量実験をおこなった。サイトカイニン
情報伝達系の研究においては、私たちが以前
の研究で同定したサイトカイニン応答突然
変異体の原因遺伝子の解析と、トランスクリ
プトーム解析を行なった。オーキシン感受性
の研究の為には、それぞれシロイヌナズナに
複数存在する TIR/AFB 遺伝子と AUX/IAA 遺伝
子の各一つを全ての組み合わせで共発現す
る酵母を作成し、オーキシン受容系を酵母の
中で再構成した。これを用いて、TIR/AFB と

AUX/IAA の各組み合わせにおけるオーキシン
感受性を測定した。シュートの表皮細胞の細
胞数制御機構の研究は、分泌小ペプチド分子
の網羅的解析の中から見いだした EPF2 の機
能解析を主に遺伝学的手法で行なった。また、
環境応答の研究は、高浸透圧下で原表皮の発
生制御系因子の挙動を観察し、また、これら
の因子の変異体の高浸透圧応答を調べた。内
鞘細胞アイデンティティー決定因子のスク
リーニングは、公開されている多数のトラン
スクリプトームデータを解析し、内鞘細胞特
異的に発現する転写因子を選んでその機能
解析を、主に遺伝学的手法で行なった。	 
	 
４．研究成果	 
(1) 形成層の活性制御機構の解明	 
形成層は、植物の根や幹の肥厚時の細胞供給
の源である。しかしながら、形成層の活性制
御機構は知られていなかった。私たちは、植
物ホルモンであるサイトカイニンの合成酵
素遺伝子の多重変異体を作ったところ、形成
層の活性が全く無く、根は全く肥厚しない事
を見いだした。この突然変異体にサイトカイ
ニンを与えると根の肥厚は回復する事から、
形成層の活性制御の主役はサイトカイニン
であることを証明できた。また、接ぎ木実験
により、サイトカイニンは根からシュートへ
も、シュートから根へも容易に移動する事を
見いだした。	 
(2) サイトカイニン情報伝達系の新たな知

見	 
これまでに私たちが中心となって、サイトカ
イニンの受容体を発見し、また、情報伝達系
の初発機構の大枠もほぼ判って来ている。し
かしながら、これでサイトカイニンの作用が
理解できたと言える状況ではない。サイトカ
イニンは、組織培養系において細胞分裂を促
進し、またシュートを誘導する作用を持つ。
私たちは、この作用に着目して、２つのサイ
トカイニン応答突然変異体を分離していた。
原因遺伝子を同定したところ、一つは、クロ
マチンリモデリング因子、もう一つは転写制
御因子である TAF の一つであった。サイトカ
イニンによるシュートアイデンティティー
調節おいてクロマチンリモデリングの関与
を示したものとして意義がある。	 
(3) オーキシン感受性の多様性を生み出す

仕組み	 
オーキシンはメリステムにおける形態形成
を引き起こす主要因子であるとともに、細胞
伸長や細胞分裂など様々な生理現象の調節
因子である。これらの生理現象は広い濃度範
囲のオーキシンによって制御されている。オ
ーキシン情報の受容は、オーキシンによって
誘導される TIR クラスのタンパク質と
AUX/IAA クラスタンパク質の相互作用と、そ
れにより引き起こされる AUX/IAA クラスタン



パク質の分解によって行なわれる。シロイヌ
ナズナは、他の植物と同様に、これら２つの
クラスをコードする遺伝子をたくさん持っ
ている。私たちは、これら２つのクラスのタ
ンパク質の全ての組み合わせにおけるオー
キシン感受性を調べた。その結果は、多様な
オーキシン感受性を理解する上での重要な
情報となった。	 
(4) シュートの表皮細胞の細胞数制御機構	 
葉原基の表皮において、一部の細胞はメリス
テモイド母細胞(MMC)となる。MMC は増殖能を
持ち、全ての気孔孔辺細胞と多くの一般表皮
細胞を作り出す。これまで、細胞数がどのよ
うに自己制御されているのかについては未
知であった。私たちは、MMC から分泌される
ペプチド分子 EPF2 を見いだした。EPF2 は新
たな MMC が出来る事を抑制することで、細胞
密度の自己調節をしている事を明らかにし
た。また、葉原基の内部細胞で発現し、気孔
の数を正に制御する分泌ペプチド因子
Stomagen も見いだした。さらに、これらの分
子は、ER-family/TMM に受容され、MAPK を介
して幹細胞性を与える転写因子 SPCH の分解

を引き起こす事を示した。	 
	 
(5) 環境に応答した表皮細胞増殖の抑制機

構の解明	 
植物の発生の特徴の一つは、環境に応じて成
長を大きく調節する事である。私たちは葉の
成長に注目し、浸透圧ストレス下では、植物
は自らの成長を積極的に抑制する仕組みを
持っている事を見いだした。その際、幹細胞
性を与える転写因子 SPCH の分解を介して細
胞数を減少させている事を見いだした、今後
の研究の発展が見込める。	 
	 
(6) 内鞘細胞アイデンティティーの決定機

構	 
側根形成の初期過程にはオーキシンが重要
な役割を果たしている。根にオーキシンを作
用させると、内鞘細胞のみが細胞分裂を開始
して側根を形成するが、どうして内鞘細胞だ
けがこの能力を持つのかは判っていなかっ
た。そこで、内鞘細胞としての性質を付与で
きる転写因子をスクリーニングし、有力な候
補を見いだし、今後の研究につながった。	 
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