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研究成果の概要（和文）：恒常活性型の R タンパク質(uni-1D) は地上部の形態異常を引き起こ

す。そのサプレッサーの一つが 26S プロテアソームの構成タンパク質の一つ(RPT2a)であり、UNI

タンパク質と結合した。また、得られたサプレッサーを次世代シークエンサーによる SNP 解析

で同定する方法を確立した。膜貫通型レセプターカイネースの ER(ERECTA)もサプレーサーであ

り、サイトカイニン信号伝達を介して SAM の分化に影響する。篩部のコンパニオン細胞で発現し

た ERECTA が花茎の伸長制御に重要な働きをする事も明らかにし、内皮細胞で発現する

EPFL4,EPFL6 がリガンドとして結合する事を明らかにした。 

 

研究成果の概要（英文）：The constitutive active R-protein, uni-1D, induced abnormal 
morphogenesis in Arabidopsis shoot. We have isolated suppressors of uni-1D. One of them 
encodes RPT2, which is a component of 26S proteasome and binds directly to UNI. Erecta, 
which is a receptor kinase in a plasma membrane, is also one of the suppressors. ER family 
genes expressed outside of SAM, however, affect the SAM activity. ER expressed in phloem 
affect the inflorescence stem elongation and the EPFL4 and 6, both of which expressed in 
endoderm cells, function as a ligand in this process. 
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1, 研究開始当初の背景 
高等植物の基本的な体は、地上部と根を貫く

上下軸とそれに直交する同心軸を組み合わせ

る事でうまく説明できる。そして、この 2 種

類の軸は胚発生過程で確立し、この過程で上

下軸にそって胚軸と幼根の先端に分裂組織 
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(SAM と RAM)ができる。発芽後、地上部では茎

頂の分裂組織から葉と茎が次々と作られ、葉

の根元に新たな分裂組織が出来る事で枝が生

じ全体としての植物個体の形が出来上がる。

芽生え以降の発生過程は環境の影響を大きく

受けることが知られている。我々は、シロイ

ヌナズナから多くの形態形成異常変異株を単

離し、原因遺伝子を決めてその発生過程にお

ける機能を明らかにしてきた。その研究の一

環として、最近１遺伝子の変異により地上部

の形態に多大な異常を引き起こす半優性の

uni1-D 変異株を単離した。(図 1)その原因遺

伝子は、感染応答性反応における信号伝達の 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

初期過程で重要な機能を持つ新規の（CC- 

NBS-LRR）R タンパク質をコードしており、こ

の変異ではこのタンパク質が恒常的に活性化

している事が明らかになった。そして、この

変異株の中ではサルチル酸信号伝達系を経由

した感染応答反応が恒常的に活性化しており、

既に形成された SAM 活性が低下しており、異

所的に多数の SAM が形成される事を明らかに

した。さらに、異所的に恒常活性型の UNI タ

ンパク質を過剰発現すると恒常活性型の優性

変異を持つ uni-1D と同じ表現型を示す。 

 
２．研究の目的  
植物は病原菌の感染に対応して、素早く感染

応答反応と呼ばれる抵抗性応答を誘発する。

しかし、植物はこの感染応答反応だけではな

く、感染された枝葉を枯死させて代わりに新

しい枝葉を出す形態形成を伴う反応を行って

いる可能性が示唆されていた。早期の感染応

答反応に関する分子レベルでの解析は進んで

いる。しかし、形態形成を伴う遅発性の反応

は適当な実験系が無い為に分子レベルでの研

究はほとんどされていない。本研究では、R

タンパク質の活性化による感染応答反応と形

態形成の間の分子クロストークに関するより

詳細な分子遺伝学的ネットワークの解明を目

指す。これにより、上記クロストークの実態

がより明確になるとともに、SAM 形成やその

維持にかかわる分子ネットワークが非常に新

しい観点から解明できると考えている。 

 
３．研究の方法 
1）UNI タンパク質の相互作用因子の単離 

UNI タンパク質と相互作用するタンパク質の

検索を酵母２ハイブリッド法で行った。さら

に、野生型並びに変異型 UNI タンパク質を特

異的に認識する抗体を使って、免疫科学的に

植物体内での相互作用の確認を行った。また

同じ方法で、植物体からのタンパク質複合体

の分離も行い、複合体成分の質量分析計を用

いた解析も行った。 

2)uni-1D サプレッサー変異株の解析 

uni-1D変異型遺伝子と薬剤選抜マーカーを連

結して導入した形質転換植物を変異原処理し、

得られた種子を薬剤選抜で行った。そして、

導入遺伝子が存在する条件で形質が復帰した

サプレーサー変異を得て、マップベースクロ

ーニングで原因遺伝子の同定を行った。また、

次世代シークエンサーを用いた SNP 解析によ

る原因遺伝子の同定も行った。さらに、得ら

れたサプレッサー遺伝子の機能を解析した。 

 
４．研究成果 

1) UNI タンパク質の CC ドメインに結合する

可能性が高いタンパク質として、26S プロテ

アソームの構成タンパク質の一つである

RPT2a を酵母２ハオブリッド法で同定した。

rpt2a 変異体と uni-1D の２重変異体を作成し

解析した結果、rpt2a 変異が uni-1D 変異をサ

プレッスする事が明らかになった。この結果

から、UNI と RPT2a はタンパク質相互作用を

行いつつ協調して信号伝達を行う可能性が示

唆された。 

2) 野生型の UNI タンパク質を過剰発現する

と恒常活性型の優性変異を持つ uni-1D と同

じ表現型を示す。これを明らかにした形質転

換植物の解析から、UNI 遺伝子の 3’UTR が

タンパク質の生産性の向上に関連する事も

明らかになった。 
3) uni-1D のサプレッサーの遺伝学的スクリーニ

ングを行い新たな変異体を多数獲得した。 

4)サプレッサー変異体のなかで、原因遺伝

子が未同定であったものを題材に次世代シ

ークエンサーを用いた原因変異同定を試み

た。その結果、バッククロスやラフマッピ

ングを経ずに連鎖解析と SNP 解析を同時に

行う手法で原因変異の同定に成功した。 

5) ERECTA(ER)受容体キナーゼの機能欠損に

より uni-1D 変異体の SAM の異常が回復した。

また、uni-1D 変異体の SAM の異常には SAM 外

部での ER の機能が重要であった。さらに、ER

図１ 野生株と uni-1D へテロの写真。 
黒いバーは３cm、 



ファミリー因子群の機能をすべて欠損させる

と、uni-1D 変異体の AM の異常もまた抑圧さ

れた。これらを踏まえた解析の結果、野生型

背景においても、分裂組織外での ER ファミリ

ーの機能が分裂組織の制御に関わることが示

唆された。そして、３種の ERECTA ファミリー遺

伝子群が協調して花茎頂メリステムの形成・維持

に関与し、その過程でサイトカイニンが重要な働

きをする事も明らかにした。(図 2) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
図 ２ ER とサイトカイニン信号伝達、幹細胞維持の関

係 

 

6) ERECTAにはファミリー遺伝子群が存在する

が 、 篩 部 の コ ン パ ニ オ ン 細 胞 で 発 現 し た

ERECTAが花茎の伸長制御に重要な働きをする

事を明らかにし、このレセプターに結合するリガ

ンドがEPFL4,EPFL6であり、これらは内皮細胞で

発 現 す る 事 を 明 ら か に し た 。 ま た 、 篩 部 の

ER,ERL1が形成層の維持にも関わる事を明らか

に し 、 そ の 過 程 で も 内 皮 細 胞 で 発 現 す る

EPFL4,6がリガンドとして機能する事を明らかにし

た。(図 3) 
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