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研究成果の概要（和文）：オーキシンは植物の成長発生にとって重要な植物ホルモンの一つである。オーキシン応答は
、その生体内分布の調節と遺伝子発現制御に基づくとされているが、その機構の全貌は不明である。これまでシロイヌ
ナズナの側根欠失変異体を用いた遺伝学的解析から、側根形成のオーキシン応答に核-細胞質間輸送系で働くHASTY/exp
ortin-5タンパク質が関わることが見出された。本研究は、核-細胞質間輸送系を介したオーキシン応答の制御機構を明
らかにすることを目的として、HASTYや関連因子の解析を行ない、側根形成におけるオーキシン応答制御に特定のマイ
クロRNAの生合成や核-細胞質間輸送系が深く関わることを強く示唆した。

研究成果の概要（英文）：Auxin is one of the important hormones for growth and development in plants. In ge
neral, auxin-mediated growth and developmental processes are regulated by auxin synthesis, auxin transport
 and auxin-dependent gene expression. However, the mechanisms of auxin responses still remain unknown. Gen
etic analyses using Arabidopsis thaliana mutants defective in lateral root formation have shown that HASTY
/exportin-5, a component of the nuclear pore complex, is involved in auxin-mediated lateral root formation
. In this project, we found that both biosynthesis of microRNAs and nuclear-cytoplasmic transport are nece
ssary for the regulation of SLR/IAA14-ARF7/19 module-dependent auxin response in lateral root formation. 
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１．研究開始当初の背景	 

	 植物ホルモンのオーキシンは、植物のさま

ざまな成長・発生段階で重要な役割を果たす。

これまでシロイヌナズナにおける分子遺伝

学的研究から、オーキシン応答に関わる多く

の因子が発見された。それらは、（１）オー

キシン受容体 TIR1/AFBs を含む SCFTIR1/AFBs

複合体によるタンパク質の分解系、（２）

SCFTIR1/AFBs複合体により分解制御を受けるこ

とで、オーキシン応答性遺伝子の発現を調節

する Aux/IAAs リプレッサータンパク質およ
び オ ー キ シ ン 応 答 転 写 因 子 AUXIN 
RESPONSE FACTORs（ARFs）、（３）オーキ
シンの生体内分布を制御するオーキシン極

性輸送体タンパク質（AUX1, PINs）、などで
ある。これらの研究から一般的なオーキシン

応答として、輸送体タンパク質の働きにより

細胞内のオーキシン濃度が上昇すると、ARF
の活性抑制に働く Aux/IAA タンパク質が、
SCFTIR1/AFBs複合体を介して分解され、その結

果、ARFの転写活性化能により、オーキシン
応答性遺伝子群の発現が誘導される、という

モデルが広く受け入れられていた（Vanneste 
& Friml 2009, Cell）。研究代表者らは側根形成
の分子機構を明らかにする過程で、上記（２）

の因子に対応するAux/IAAタンパク質 IAA14
の機能獲得変異体 solitary-root（slr）とオーキ
シン応答転写調節因子 ARF7, ARF19 の機能
欠損変異体（arf7 arf19）で側根形成能が顕著
に阻害されることを見出し、側根形成開始に

は オ ー キ シ ン シ グ ナ ル に よ る

SOLITARY-ROOT（SLR）/IAA14の分解を介
した ARF7, 19 の活性化による標的遺伝子
（LBD16/ASL18, LBD29/ASL16など）の発現制
御が重要であることを明らかにした（図１、

２）（Fukaki et al. 2002, Plant J.; Fukaki et al. 
2005, Plant J.; Okushima et al. 2007, Plant Cell）。	  
	 この実験系は、一般的なオーキシン応答モ

デルで側根形成をよく説明できることから、

植物発生を支えるオーキシン応答の良いモ

デル系の一つと考えられる。 
	 そこで研究代表者らは、このオーキシン応

答モデルに関わる新規因子を同定するため、

slr変異体のサプレッサー変異体 suppressor of 
slr 1（ssl1）を単離した。ssl1は単一劣性変異
によって、slr変異体の側根欠失表現型を部分
的に回復させる（図３）。マップベースクロ

ーニングの結果、ssl1 変異体において、核膜
孔複合体因子として核-細胞質間輸送に関わ
る HASTY（HST）/exportin-5にミスセンス変
異を確認した。既知の hst変異体アリルも slr
の側根表現型を部分的に回復させたことか

ら、ssl1の原因遺伝子が HSTであることが示
された。申請者らによるこの発見と、

HST/exportin-5 が遺伝子発現制御に関わるマ
イクロ RNA（miRNA）の蓄積に必要である

知見（Park et al. 2005, PNAS）から、側根形成
におけるオーキシン応答に、低分子 RNA を
標的とする核-細胞質間輸送系が関わる可能
性が新たに強く示唆された。 
 
２．研究の目的 
	 本研究は核-細胞質間輸送系を介したオー
キシン応答の制御機構を明らかにすること

を目的として、シロイヌナズナの側根形成に

おけるオーキシン応答をモデルとして、

HST/exportin-5および低分子RNAの機能に焦
点を当てた分子遺伝学的・細胞生物学的研究

を行う。そして、これらの研究を基軸として、

核—細胞質間輸送系を介した新たなオーキ
シン応答モデルを提唱することを目指す。 
 
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、図１に示すオーキシ
ン応答における HST の機能解析、HST の標
的と考えられる低分子 RNA 因子の同定、お
よびオーキシン応答における他の核膜孔複

合体因子および低分子 RNA 関連因子の機能
解析などを行なった。方法の詳細は、研究成

果に合わせて記載した。 
	 	  

     
図１．シロイヌナズナ側根形成開始における

オーキシン応答 
 
４．研究成果 
（１）slr変異体の側根欠失表現型を抑圧する
ssl1/hst変異体の解析（図２） 
	 ssl1 slr 二重変異体の側根形成が既知のオ
ーキシンを介した側根形成開始モデル、特に

ARF7、ARF19 を介したオーキシン応答に依
存しているかどうかを調べるために、ssl1 slr 
において ARF7、ARF19 を欠損させた ssl1 slr 
nph4-1 arf19-1 （ssl1 slr arf7 arf19）四重変異
体を作出したところ、ssl1 slr arf7 arf19 四重
変異体で側根や不定根は全く形成されなか

った。この結果から、ssl1 slr で見られる側根



形成能の部分的回復は ARF7、ARF19 の機能
に依存していることが明らかになった。 
 

     
図２．シロイヌナズナ野生型、slr変異体、slr 
ssl1/hst二重変異体．slr ssl1/hst二重変異体で
は側根と不定根が形成されることから、

SSL1/HSTは slrの側根表現型（ARF7, 19の活
性抑制）に必要である。 
 
（２）slr変異体の側根欠失表現型におけるマ
イクロ RNA合成関連因子の機能 
	 これまでの解析から、HST遺伝子の欠損変
異体では、複数種のマイクロRNAの蓄積が低
下することが報告されている。そこで、ssl1/hst 
変異によるslrの側根形成能回復がマイクロ
RNAの生合成・蓄積に依存するかどうかを調
べるために、別のマイクロRNA生合成関連遺
伝子である、DICER-LIKE1（DCL1）、 
HYPONASTIC LEAVES1（HYL1）、SERATE（SE）
の変異体とslr との二重変異体を作出し、根系
の表現型を解析した。その結果、マイクロRNA
合成に関わるDCL1、HYL1、SEなどの変異に
よってもslr変異体（slr/+ヘテロ接合体）の側
根欠失表現型が部分的に抑圧されることが判

明した。これらの結果から、DCL1、HYL1、
SE、およびHSTを介して合成・蓄積されたマ
イクロRNAが、SLR/IAA14によるARF7/19の
活性抑制に必要なことが遺伝的に示された。 
 
（３）slrおよびssl1/hst slr変異体を用いたマイ
クロアレイ解析 
	 野生型、slr変異体、ssl1 slr二重変異体、お
よびssl1/hst slr単独変異体の根から抽出した
mRNAを用いてマイクロアレイ解析を行い、
ssl1/hst変異によって発現量が変動するマイク
ロRNAや、それらの標的遺伝子を複数同定し
た。特に、ssl1/hst変異によって発現量が変動
するマイクロRNAのうち、miR319とその標的
遺伝子であるTCP転写因子ファミリーのメン
バー（TCP2, 4, 24）が、ssl1/hst変異によるslr

変異体の側根欠失表現型の抑圧に関与する可

能性が示唆された。 
 
（４）slr変異体の側根欠失表現型における
HST以外の核膜孔複合体因子の役割 
	 （２）の解析から、DCL1、HYL1、SEを介
して合成され、HSTを介して核から細胞質に
輸送・蓄積されたマイクロRNAが、SLR/IAA14
によるARF7/19の活性抑制に必要なことが遺
伝的に明らかとなった。そこで、slr変異体の
側根欠失表現型に対する、HST以外の核膜孔
複合体因子の役割について検討した。核膜孔

複合体因子AtTPRの変異をslr変異体に導入し
たところ、slr変異体（slr/+ヘテロ接合体）の
表現型が部分的に抑圧された。この結果から、

核膜孔複合体を構成するAtTPRも、
SLR/IAA14によるARF7/19の活性抑制に必要
なことが明らかとなった。 
 
（５）研究のまとめと今後の展望 
	 本研究により側根形成におけるオーキシン

応答に、低分子RNAを標的とする核-細胞質間
輸送系が関わることが遺伝的に示された（図

３）。また、HSTを介して核から細胞質に輸
送・蓄積されるマイクロRNAとして、miR319
とその標的遺伝子であるTCP転写因子ファミ
リーが側根形成を制御するオーキシン応答に

関与する可能性が示唆された。これまで側根

形成におけるTCP遺伝子群の関与はほとんど
研究されていなかったことから、今後、これ

らの遺伝子群についてさらなる研究が必要で

あろう。 

 

図３．HSTを介した核̶細胞質間輸送によるオ
ーキシン応答の制御モデル（植物細胞を模式

的に示す） 
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