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研究成果の概要（和文）：1,イネのペクチンアラビノース側鎖が花粉細胞壁の形成発達に，雌しべにおけるペク
チンのメチル化度調節が花粉管メカニカルガイダンスに重要であること及び器官脱離時の離層において特徴的な
細胞壁の再編が生じることが示された。
2,シロイヌナズナ切断花茎の組織癒合ではオーキシンや転写制御因子等の下流でXTH20等が髄の細胞分裂に関わ
り，根で地上部ジベレリンや短日/低温に応答する鉄輸送体やCLE6ペプチド，導管液タンパク質や糖質に関連す
る遺伝子が地上部の生育に関わることが示された。
3,細胞表層プロテオグリカンであるアラビノガラクタン-プロテインの糖鎖が細胞形態や分化に不可欠であるこ
とが示された。

研究成果の概要（英文）：1, In rice, arabinose side chain and adjustment of methylation of pectin are
 important for the formation of pollen cell wall and mechanical guidance of pollen tube in pistil. 
In abscission zone at the time of organ detachment, characteristic cell wall rearrangement occurs. 
2, In tissue reunion of cut flowering stem of Arabidopsis, XTH 20 etc. is involved in pith cell 
division downstream of auxin and transcription factors. Iron transporter, CLE6 peptide, xylem sap 
proteins and sugars regulated by shoot gibberellin, short day and low temperature are involved in 
shoot development.
3, The sugar chain of arabinogalactan protein is essential for cell morphology and differentiation.

研究分野： 植物生理学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
超分子としての細胞壁はセルロースとそ

れを架橋するβグルカン，およびそれらの間
にあって様々な生理応答にかかわる多様な
多糖や糖タンパク質を主成分とするマトリ
ックスから成っている。このマトリックスを
構成する様々な多糖や糖タンパク質は，細胞
の形態/接着や組織の形態形成の制御に加え，
栄養器官や生殖器官の発生・分化の制御にお
いても重要な機能を果たしているが，その分
子機構は未だ殆ど不明である。本課題では，
主に以下の（１）～（３）のアスペクトから，
植物の生活史全体に着目した。 
（１）生殖過程における細胞接着と細胞壁マ
トリックス多糖の機能（研究分担者：岩井）： 
高等植物の生殖過程には，細胞壁マトリッ

クス多糖を介した細胞接着が様々な場面で
要求される。しかし，それらの機能に関する
知見は極めて乏しいのが現状である。申請者
はこれまで，ホウ素-ペクチン分子間架橋に必
須の遺伝子 NpGUT1 を同定し(PNAS 2002)，
それが生殖組織の発達にも必須であること
を明らかにしてきた(PNAS 2006)。また，各
種細胞壁マトリックス多糖を改変したイネ
を多系統作出し、生殖過程に関与する遺伝子
を 7 種，栄養成長に関与する遺伝子を３種同
定している。 
（２）組織癒合における細胞壁マトリックス
の機能（研究代表者：佐藤）： 
植物は環境応答の一つとして，茎が傷害を

受けた際に細胞分裂を開始して失われた組
織を分化させ，再生した組織の細胞同士が接
着することで機能の回復を図ることが知ら
れている。この様な後生的な細胞接着のメカ
ニズムの研究は，世界的にもほとんど行われ
ていなかった。そこで，シロイヌナズナの部
分的に切断された花茎の組織癒合過程を解
析した所，髄組織の細胞が切断３日後から細
胞分裂を開始して約 7 日間で癒合していた。
癒合部における遺伝子発現を網羅的に解析
すると，癒合過程前半期では，転写因子・細
胞分裂及び植物ホルモンの合成・情報伝達に
関連する遺伝子が，癒合過程中〜後半期では，
細胞壁マトリックスの代謝に関連する遺伝
子群が発現上昇することが明らかとなった
(PNAS 2011)。また，NAC 型転写因子
ANAC071 と ERF/AP2 型 転 写 因 子
RAP2.6L が傷の上下で細胞分裂を制御して
いることも判明した。 
（３）細胞間情報分子としてのプロテオグリ
カンの機能（研究分担者：円谷，小竹）： 
アラビノガラクタンタンパク質（AGP）は

高等植物の細胞膜や細胞壁（一次細胞壁），
細胞間マトリックスに普遍的に存在する植
物特有の細胞外プロテオグリカンであり，成
長や分化，ストレス応答など様々な現象に関
与する。AGP の糖鎖は AGP 重量の 90％以
上を占め，分岐の多い複雑かつヘテロな構造
をとる。AGP の情報分子としての機能には
糖鎖が特に重要であり，植物には AGP の糖

鎖構造の違い・変化を知覚し，細胞外インテ
リジェントとして伝達する未知の機構が存
在すると考えられる。しかしながら，糖鎖構
造が複雑で人為的な改変が難しいことが，分
子機能の解明の大きな妨げとなっている。申
請者らはこれらの問題を克服するために，
AGP に特異的に作用する糖鎖分解酵素を多
数単離してきた（JBC 2011，JBC 2005）。ま
た，糖鎖の原料物質である糖ヌクレオチドの
代謝・合成の研究を行ってきた（JBC 2004，
JBC 2008）。 
以上のように，これまで本研究グループは

細胞壁マトリックスの機能解明において世
界をリードしてきた。この実績を生かすこと
で，生殖成長から栄養成長さらには傷の修復
まで生活史全体における細胞壁マトリック
スの役割を明らかにすることが期待された。 
 
２．研究の目的 
細胞壁マトリックスや細胞外空間を含む

アポプラストを構成する多糖や糖タンパク
質等の機能に着目し，それらが栄養成長や生
殖成長，生殖過程，切断傷害を受けた組織の
癒合過程を含む植物の生活史全体において，
以下の（１）～（３）のアスペクトから情報
処理システムとして果たす役割を明らかに
する。 
（１）発生・発達過程における細胞壁マトリ
ックス多糖の機能：植物の発生過程および環
境応答反応において重要な細胞壁マトリッ
クス多糖類の新規同定と，その生理学的機能
について解明する。 
（２）組織癒合と器官間相互作用におけるア
ポプラストの機能：傷ついた茎の癒合過程で
発現する細胞壁多糖の合成・修飾・分解に関
わる酵素，細胞壁構造タンパク質やその修飾
酵素等の機能，およびアポプラストとしての
導管液の構成要素の環境適応における機能
を解明する。 
（３）細胞間情報分子としてのプロテオグリ
カンの機能：植物特有の細胞外プロテオグリ
カンであるアラビノガラクタン-プロテイン
（AGP）の糖鎖の働きを明らかにする。特に，
情報分子としての機能に必要な糖鎖構造と
AGP 糖鎖が関与する情報伝達機構に焦点を
当てる。 
 
３．研究の方法 
（１）発生・発達過程における細胞壁マトリ
ックス多糖の機能： 
植物の細胞壁マトリックス多糖は発生過

程で重要な働きを担っている。現在までに変
異が生じると生殖過程に異常や変化が生じ
る遺伝子を同定しており，これらの機能解析
を行うとともに，未解析の多糖成分について，
さらに同様の調査を進め新規遺伝子を同定
する。また，生殖組織発達に着目した研究を
進める中で，栄養成長過程や環境応答にも変
化が見られたことから，研究の視野を生殖過
程から，発生・発達過程に広げ，更に，環境



応答についてもテーマに加えた。 
① 生殖過程に重要な細胞壁関連遺伝子の解
析: タペータム組織形成や小胞子形成，受粉
過程そして花粉管メカニカルガイダンス機
構に注目して，これらの遺伝子の発現を改変
した形質転換体の表現型の詳細な調査を行
うとともに，細胞壁構成糖の変化を解析する。 
② 発生・発達過程に必須な新規細胞壁マト
リックス多糖関連因子の同定: 未調査の細
胞壁関連遺伝子発現改変イネの表現型の調
査をすることで発生に関わる新規細胞壁遺
伝子を選抜する。 
③ 環境ストレス応答に重要な細胞壁マトリ
ックス多糖の解析： 種々の細胞壁改変イネ
を用いて，塩，病害，金属欠乏ストレスにお
ける表現型と各細胞壁遺伝子の動態を調査
する。 
（２）組織癒合と器官間相互作用におけるア
ポプラストの機能： 
茎は傷害を受けると細胞分裂を開始して

失われた組織を再生する。シロイヌナズナの
部分的に切断された花茎の組織癒合過程で
は，髄組織の細胞が切断 3 日後から分裂を開
始して約 7 日間で癒合し，癒合過程前半では，
ホルモンや NAC 型転写因子(ANAC071) と
ERF/AP2 型転写因子(RAP2.6L) が傷の上
下で細胞分裂等を制御しており，癒合過程中
〜後半では，細胞壁マトリックスの代謝に関
連する遺伝子群の発現が上昇することを見
いだしていた。そこで，本領域研究では，癒
合過程で発現する細胞壁関連遺伝子として，
オーキシンやジャスモン酸等の植物ホルモ
ンおよび転写制御因子によって発現が制御
される細胞壁多糖の合成・修飾・分解に関わ
る酵素，細胞壁構造タンパク質やその修飾酵
素，細胞壁内の情報を細胞内に伝達するリセ
プターキナーゼなどの機能を遺伝学・分子生
物学的に解析し，細胞壁マトリックスが組織
癒合時の細胞壁を介した組織・細胞間相互作
用に果たす役割を解明する。     
また，今までの研究で，組織癒合反応は他

器官からの遠距離シグナルによっても制御
を受けることが明らかとなったので，細胞壁
の延長としての細胞外空間（アポプラスト）
である導管内を流れる導管液に含まれる糖
タンパク質等の器官間相互作用における機
能の解明を新たに研究テーマに加えた。 
（３）細胞間情報分子としてのプロテオグリ
カンの機能 
プロテオグリカンは巨大な糖鎖を持つ糖

タンパク質であり，小さい糖鎖を持つ糖タン
パク質とは，構造上も，生理機能上もまった
く異なる生体成分である。植物のプロテオグ
リカンであるアラビノガラクタン-タンパク
質（AGP）は，β-1,3-ガラクタン主鎖とβ-1,6-
ガラクタン側鎖の糖鎖を持ち，末端糖残基と
して L-アラビノースやグルクロン酸，L-フコ
ースなども含まれている。このヘテロで複雑
な構造が，細胞間情報分子としての機能に関
わることが以前から提案されている。 

AGP の糖鎖機能を解明する上での最大の
障壁は，(i)分子種が多く，(ii)糖鎖がヘテロで
複雑であることであった。これを解析するた
めに，私たちは，分子種を問わずに AGP の
糖鎖を自在にトリミング・分解できる AGP
糖鎖特異的な分解酵素を多数単離してきた。
本研究では，これら分解酵素遺伝子を植物に
導入し，AGP 糖鎖を欠損した植物（AGP レ
ス植物）や，特定構造を欠損した植物（AGP
トリミング植物）を作出し，コケ植物以上の
陸上植物で高度に保存された AGP の役割の
解明を目指す。AGP の糖鎖は，一部が分解・
遊離することで，情報分子として働くことが
予想されるので，上記の分解酵素を駆使して
AGP 糖鎖由来オリゴ糖を多数調製し，これら
の生理活性も検証する。 
 
４．研究成果 
（１）発生・発達過程における細胞壁マトリ
ックス多糖の機能： 
① 生殖過程に重要な細胞壁関連遺伝子：ア
ラビノース側鎖重合関連遺伝子（OsARAD1, 
OsUAM3）の解析により、ペクチンアラビノ
ース側鎖が花粉細胞壁の形成発達に重要で
あることが示された。また、ペクチンメチル
化関連酵素遺伝子の解析により、雌しべにお
けるペクチンのメチル化度調節が、雌しべの
発達と花柱伝達組織における花粉管メカニ
カルガイダンスに重要であることが示され
た。 
② 発生・発達過程の細胞接着過程に必須な
新規細胞壁マトリックス多糖関連因子の同
定：ラミナジョイント発達など、新規機能を
もつ細胞壁タンパク質 THRGP を同定した。
ARAF，AFT：アラビノフラノシダーゼ
（ARAF）過剰発現イネ(OsARAF-FOX)の解
析を行ったところ，キシランの減少とセルロ
ースの増加など細胞壁多糖類の変化が生じ，
力学的強度の上昇が見られた。またアラビノ
キシラン間架橋の形成に重要なフェルロイ
ルトランスフェラーゼ (AFT) RNAi イネで
は，フェルラ酸含量が 50〜70%低下していた
が，形態や細胞壁成分に顕著な違いはなかっ
た。また木部分化誘導した BY-2 細胞を用い
て，メチル化分析やオリゴ糖の構造解析など
による木部分化過程におけるキシランの構
造変化について明らかとした。トマト果実で
組織ごとに細胞壁調査したところ，軟化過程
においてもペクチン合成がおこり，外果皮で
は Ca 架橋や側鎖を持つペクチンが高密度に
存在していた。また，キシランとキシログル
カンも同様に，軟化過程においても合成遺伝
子が働き，外・内果皮の輪郭部分で果実の形
状を保つための再構築が行われていること
が示唆された。また、器官脱離時の離層にお
いてエクスパンシン、XTH による特徴的な細
胞壁の再編が生じること、そして花と果実と
では脱離するときのシステムが異なること
が示された。 
③ 環境ストレス応答に重要な細胞壁マトリ



ックス多糖の解析病害ストレス応答：種々の
細胞壁改変イネを用いて，イネの主要な病原
菌であるいもち病菌(Magnaporthe oryzae)
に対する抵抗性を調査した結果，キシロシダ
ーゼ過剰発現イネ等では抵抗性が低下し，セ
ルロース量の増加がみられた OsARAF-FOX
では抵抗性が向上していた。Ca 欠乏下のト
マト果実では、果皮の側鎖を持つペクチン量
の減少に伴い硬度が上昇するなどの変化が
観察された。 
 
（２）組織癒合と器官間相互作用におけるア
ポプラストの機能： 
①シロイヌナズナ花茎の組織癒合過程の解
析： 
a. オーキシンによって発現が誘導される細
胞壁関連遺伝子： 傷の上側に溜まったオー
キシンによってオーキシン情報伝達因子
（ARF6 と ARF8）を介して ANAC071 が誘
導され、エンド型キシログルカン転移酵素/
加水分解酵素(XTH20/XTH19)の遺伝子発現
が誘導されることで髄の細胞分裂が起こる
ことを明らかにした。  
b.初期に発現が誘導される細胞壁関連遺伝
子：エクスパンシン(EXP10)の発現はジャス
モン酸によって誘導され，ジャスモン酸合成
酵素(DAD)の発現には ARF6 /ARF8 を介し
たオーキシン情報伝達が必要であることが
判明した。また、傷ついたシロイヌナズナ花
茎 の 組織癒 合 過程の 初 期に発 現 す る
Plasmodesmata callose binding protein 
(PDCB)も癒合の細胞分裂に関与することが
判明した。 
c.後期に発現が誘導される細胞壁関連遺伝
子： マトリクスメタロプロテアーゼ(MMP) 
の欠損変異体では癒合部の細胞分裂が促進
されることから，このプロテアーゼが細胞分
裂の負の制御因子として働いていることが
判明し， MMP のターゲット候補として複数
の細胞膜タンパク質（RLK 等）が培地タンパ
ク質のプロテオミクス解析により同定され
た。 
② 器官間相互作用の解析：  
a.シロイヌナズナにおいて地上部のジベレリ
ンに応答して根で発現する遺伝子として鉄
輸送関連遺伝子（IRT1, FRO2）およびペプ
チドホルモン遺伝子（CLE6）を同定し，そ
の発現制御機構を明らかにした。さらに，根
の中心柱で生産されたCLE6ペプチドが道管
液を介して地上部に輸送され，ジベレリンに
応答した地上部の成長促進に寄与している
可能性が示された。また，胚軸からの不定根
形成が促進される変異体の解析から，膜交通
因子 AtREP が細胞壁物質の組成と分泌に影
響を与えることで根端優勢に関わることが
明らかとなった。 
b.ポプラの根では冬季に増加する導管液タン
パク質（XSP25,XSP24）やグルコースの産
生に関与するショ糖排出輸送体(SWEET)や
細胞壁インベルターゼ(CIN)の遺伝子発現が

短日や低温および ABA によって誘導され、
根におけるショ糖やブドウ糖、果糖の含量も
短日や低温で増加することが判明した。 
 
（３）細胞間情報分子としてのプロテオグリ
カンの機能： 
① AGP 糖鎖の in vitro の特異的刈り込み技
術の確立：植物に普遍的に存在する細胞表層
プロテオグリカンである AGP の機能解析に
は、フェニルアゾ化合物の一種であるヤリブ
試薬が広く使われてきた。しかしながら、そ
の開発以来５０年間、AGP におけるヤリブ試
薬の標的構造が不明であった。そこで、化学
処理や酵素分解によりAGPの糖鎖を in vitro
で特異的かつ段階的に刈り込む技術を確立
し、ヤリブ試薬の標的構造が AGP 糖鎖のβ
-1,3-ガラクタンであることを明らかにした。
またこの技術を利用して、AGP 糖鎖における
L-アラビノースや L-フコースの結合様式を
明らかにした。 
② 情報分子としての AGP の機能の解明：ヤ
リブ試薬を利用した研究から、AGP が植物の
様々な生理現象に関わることが示されてき
たが、AGP は分子種が多く、逆遺伝学的な機
能解析が困難であった。そこで、AGP 糖鎖主
鎖であるβ-1,3-ガラクタンの破壊をデキサ
メタゾン制御下で特異的に起こすシロイヌ
ナズナを作出した。この植物は胚軸や子葉の
表皮細胞が丸く膨れ、組織形態が異常になっ
ていた。また、表層微小管を観察したところ、
配向が著しく乱れていた。これらの結果から、
外界や細胞壁の状況・情報に応じた細胞形
態・成長の制御において、細胞表層（細胞膜
外側）の AGP と細胞内部の表層微小管との
間に何らかの連絡があり、特に AGP の糖鎖
がこの制御で重要な働きをすることが示唆
された。 
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