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１．はじめに 

  高等植物は，茎頂分裂組織（茎頂メリステム，

shoot apical meristem; SAM）と根端分裂組織（根

端メリステム，root apical meristem; RAM）と呼ば

れる幹細胞的性質をもつ未分化な細胞塊から，器

官発生部位において細胞が分化し，多様な側生器

官が形成される．種子植物のモデル植物であるシ

ロイヌナズナの地上部では，栄養成長期に茎頂メ

リステムから本葉が分化し，生殖成長期になると

茎頂メリステムが花序分裂組織（花序メリステ

ム）へと転換し，花茎が伸長する．そして花序分

裂組織の周縁部に茎生葉，側芽，および花芽分裂

組織（花芽メリステム）が形成される．さらに花

芽分裂組織から花器官が分化する．これらの分化

には複数の遺伝子制御ネットワークが関わる． 

 

２．側生器官の分化 

2.1 葉の分化 

 扁平で左右相称な高等植物の葉の形成は，発生

の過程において，基部から先端部へ向かう軸方向，

向軸（表）側と背軸（裏）側の軸方向，および中

央から側方への軸方向の３つの軸に沿った成長

と分化が厳密に制御されて完成すると考えられ

ている 1, 2)（図 1）．茎頂メリステムは中心部（central 

zone; CZ）と周辺部（peripheral zone; PZ）からな

る．葉原基は周辺部（PZ）から発生し，外側にあ

る細胞層から隆起した突起として現れ，茎頂メリ

ステムに近い側が向軸側の，遠い側が背軸側の性

質をもつ細胞に分化する．向背軸の細胞はそれぞ

れ異なる性質を持つ．向軸側の細胞はトライコー

ムが多く暗緑色をしており，内部の細胞層は最大

限に集光し光合成ができるように葉緑体が配向

している．背軸側は気孔が多く明るい緑色をして

おり，内部の細胞層はガス交換に適した構造が形

成される．また葉の中央部分には，維管束組織の

木部が向軸側に，篩部が背軸側に発達する．そし

て向軸側の性質を持った細胞群と背軸側の性質

を持った細胞群の境界面において活発な細胞増

殖が起こり，葉の基部から先端部軸方向へ増殖・

伸長するとともに，中央の軸から両側方へ向かっ
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て増殖・伸長することで左右相称な葉が形成され

ると考えられている 2, 3)． 

 葉原基形成の初期段階では，茎頂メリステムと

その周縁部で発現する class 1 KNOTTED-like 

homeobox （ KNOX ） 遺 伝 子 で あ る

BREVIPEDICELLUS（BP）/KNAT1，KNAT2，KNAT6

および SHOOT MERISTEMLESS（STM）の発現を

負に制御することで，茎頂メリステムの幹細胞的

性質を抑制し，分化に向かわせる調節機能をもつ

と考えられている 4-6)． 

 class III homeodomain leucine zipper（HD-ZIP III）

ファミリーの 3つの遺伝子，PHABULOSA（PHB），

PHAVOLUTA（PHV），および REVOLUTA（REV）

はいずれも葉の向軸側で発現し，向軸側化を正に

制御する遺伝子であると考えられている 7-9)．これ

らの転写産物は，低分子RNAであるmicroRNA165

（miR165）および miR166 によって分解されるこ

とで，発現領域が葉の向軸側だけに特定されてい

ると考えられている 10, 11)．PHB，PHV および REV

遺伝子の機能獲得変異体では，向軸側化した棒状

の葉を形成する 7, 9, 11)． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 一 方 ， YABBY フ ァ ミ リ ー に 属 す る

FILAMENTOUS FLOWER（FIL），YABBY3 および

YABBY5 遺伝子，KANADI ファミリーに属する

KAN1，KAN2，KAN3 および KAN4 遺伝子は背軸

側の細胞運命の決定に関与すると考えられてい

る 12)．これらに加えて，互いに冗長的に機能する

と さ れ る ETTIN （ ETT ） /AUXIN RESPONSE 

FACTOR3 (ARF3)，ARF4 が葉の背軸側化の因子と

して機能している 13)．ETT/ARF3 と ARF4 は，

tasiR-ARF と 呼 ばれる 低 分 子 RNA で あ る

trans-acting siRNA（ta-siRNA）による分解制御を

受けて，発現領域が背軸側だけに限定されている

と考えられている 14, 15)（図 1）． 

 

2.2 花の分化 

 一方，花は生殖成長期に茎頂メリステムに由来

する少数の細胞から発生する．シロイヌナズナの

花は，がく片，花弁，雄蕊および雌蕊の 4 つの器

官からなり，これらの器官の形質は ABC クラス

と呼ばれる花のホメオティック遺伝子によって

決定される 16)．また，この経路と並行して花の器

官の数や相称性などを決める遺伝子群の存在も

明らかになっており，花序メリステムの維持・分

化においても茎頂メリステムの維持・分化と類似

したメカニズムの存在や遺伝子の関与が示唆さ

れている 17)． 

 
３．ASYMMETRIC LEAVES2 （AS2） 遺伝子 

3.1 葉および花器官分化の鍵遺伝子AS2 

 シロイヌナズナの AS2 遺伝子は 199 アミノ酸残

基からなる核タンパク質をコードし，アミノ（N）

末端側に植物に特異的な配列をもつ 18)．約 100 ア

ミノ酸残基で構成されるこの領域は，AS2/ LOB

ドメインと命名されており，4 つのシステイン残

基の繰り返しからなる領域，保存されたグリシン

を含む中間領域，およびロイシンジッパー領域か

らなる 18, 19)．AS2 はこの領域をもつ他の 41 個の

ASYMMETRIC LEAVES2-like/LOB domain

（ASL/LBD）タンパク質とともにファミリーを構

成している 18, 20)．ASL/LBD 遺伝子の中には互いに

機能的に重複して働くものも存在することが示

唆されているが，AS2 遺伝子と機能的に重複する

ASL/LBD 遺伝子はないことが示されている 20)．  

 
3.2  as2，as1 変異体における側生器官の形態異常 
 as2 変異体は当初，中央側方軸に異常を示す変

異体として単離された 21)．国内外の複数のグルー

プの解析により，as2 変異体は as1 変異体と共通

図１ 3 方向軸に沿った葉の分化の模式図
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した多面的な表現型異常を示すことが報告され

ている．as2，as1 変異体の葉は左右非対称に切れ

込みが入り，下向きにカールし，表面が凸凹にな

る．また野生型の葉に比べ葉柄と葉身が短く，葉

柄から左右非対称に小葉構造が形成される．葉の

維管束にも異常が現れ，主脈が細くなり，二次脈

との差が不明瞭になる．さらに高次脈の形成が不

全となり，葉脈パターンが単純化する 4-6, 22)（図 2）． 

 

 

 

 
 
 
 
また後述するように，花においても野生型とは

異なり，雌蕊が突出した表現型を示す 6, 22, 23)． 
 AS1 遺伝子の機能欠損型変異体の葉は as2 変異

体の葉とよく似た表現型を示す 4-6)．また，as2 as1
二重変異体の葉の表現型は，それぞれの単独変異

体の表現型に類似している 24)．AS2 の過剰発現植

物体は野生型背景では顕著な表現型異常を示す

が，as1 変異体背景ではその異常が見られないこ

とからも，AS2 は AS1 と葉の発生において同一も

しくは重複した経路で働くことが示唆されてい

る 25)． 
 
４．葉器官分化における AS2 遺伝子の転写制御 
 葉原基形成の初期において，AS2，AS1 は class 1 

KNOX 遺伝子である BP，KNAT2 および KNAT6 の

転写を抑制する 4-6)．またこの転写抑制制御が as2，

as1 変異体でみられる多面的な表現型に関わる 22)．

AS2，AS1 による遺伝子発現制御機構について，

詳細は前報を参照されたい 26)． 
 
５．葉の向背軸形成において AS2 と協調的に転写制御

を行う因子 

 葉の向背軸分化における転写制御には，AS2，
AS1 以外にこれと協調的に働く因子も存在する．

これまでに as2 または as1 変異体背景で as2，as1
変異体の葉の向背軸極性の異常を亢進する変異

体として多数同定されている 27)．最近, 我々は, 
ヒストンアセチル化酵素活性ドメインを持つタ

ンパク質をコードする ELONGATA3 遺伝子や，

NudC タンパク質のホモログをコードする遺伝子

が AS2 と協調的に作用することを示した 27, 28)．

ELONGATA3 遺伝子の変異（east1）は as2 変異体

の葉の表現型異常を著しく亢進し，棒状やラッパ

状の葉を形成する（図 3）．しかしながらその分子

メカニズムはまだ明らかではない 27)． 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 AS2 と協調的に働く因子の中で，複数のタンパ

ク質は細胞内の核小体に局在する．また，核小体

との関わりが推定される機能をもつ分子も多い．

既に我々のグループは, AS2 タンパク質が塊状の

構造体（AS2 ボディ）を形成して AS1 とともに核

小体の周縁部に局在することを示しており，最近，

その局在に必要な配列も示した 29, 30)．AS2 による

転写制御機構には，核小体が重要な役割をもつ可

能性が考えられる． 

 

６．花器官の初期分化過程に関わる遺伝子 

シロイヌナズナにおける葉の背軸化因子とし

ても知られる FIL 遺伝子はもともと花器官がフィ

ラメント状になる変異体の原因遺伝子として単

離された 31)．FIL 遺伝子は出現し始めている花芽

メリステムの背軸側で発現する 31, 32)．HD-ZIP III
ファミリーに属し，葉の向軸化因子として知られ

る PHB，PHV および REV 遺伝子は，花芽などの

側生器官の向軸側運命の制御に関わる 7, 9)．rev 変

図 2 シロイヌナズナの野生型（Col-0），as2-1

および as1-1 変異体植物． 
図 3  as2-1 east1-2 二重変異体の表現型． 

as2-1 単独変異体（A），as2-1 east1-2 二重変異体

（Ba），および（Ba）における白枠で示した茎頂

部分の拡大（Bb）．矢じりは棒状の葉を，矢印は

ラッパ状の葉を示す．文献 27，図 1 を一部改変．
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異体では，いくつかの花芽メリステムのサイズが

減少するのが観察され，REV が花芽メリステムの

形成において重要な役割を果たすことが示され

ている 33)．さらに fil rev 二重変異体では著しい花

器官の表現型異常の亢進が見られ，花芽メリステ

ムが完全に小花柄になる 34)．また， ARF6 および

ARF8 遺伝子が class 1 KNOX 遺伝子群を抑制する

ことも示されている 35)．class 1 KNOX 遺伝子の

STM および KNAT2 遺伝子は，異所的に発現させ

た花において，心皮の形成を促し，胚珠から心皮

へのホメオティックな変化を促進させる働きが

あることが示されている 36, 37)． 
 

７．花の形態形成における AS2 遺伝子の機能 

 AS2，AS1 遺伝子は花器官形成にも関わる．AS1
の転写産物は，開花時に cryptic bract に相当する

花序頂端部の側面で検出される 4)．花原基では，

AS1 の転写産物の蓄積は初期にはがく片の原基で

検出され，続いて全ての花器官の原基で検出され

る 4)．AS2 は我々が，花芽で転写産物が蓄積し，

組織レベルでも花器官の原基や初期の花器官に

おいてAS1の転写産物とほぼ同じ領域で蓄積する

ことを示した 18, 38)（図 4，5）． 
 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

このことは，AS2，AS1 遺伝子は栄養成長期と同

様，生殖成長期においてもほぼ同じ領域で共に機

能する可能性を示唆する 38)． 

as2 変異体では部分的に小花梗の長さが抑圧され，

小花梗の原基が欠損することが報告された 39)．as2，

as1 変異体の花では，雌蕊の柱頭が突出した特徴

的な表現型が観察される（図 6）．がく片と花弁が

細くなり下向きカールし，as2，as1 変異体のがく

片と花弁は細くなる 6, 22, 23)．また，as2，as1 変異

体の花の表現型異常は，class 1 KNOX 遺伝子群の

三重変異により抑圧される 22)（図 6）．  

 我々はさらに，花の発達段階における各花器官

の長さを測定し，AS2，AS1 が関わる花の形態と

花器官の伸長を定量的に解析した 38)．その結果，

AS2，AS1 は主にがく片，花弁および雄蕊の長さ

図 4  in situ ハイブリダイゼーションによる花器

官における AS2，AS1 転写産物の検出.  
(A-C)  AS2 アンチセンスプローブを用いた AS2

転写産物の蓄積パターン，(D) A，B，C のセンス

プローブを用いたコントロール，(E，F) AS1 アン

チセンスプローブを用いた AS1 転写産物の蓄積

パターン．(im) 花序メリステム， (s) がく片，(p) 

花弁，(st) 雄蕊，(g) 雌蕊．文献 38，図 1 を一部

改変． 

図5  花器官におけるGUSレポーター遺伝子を用

いた AS2 の発現解析.  

(A-H) AS2p:GUS を導入した植物体の花芽および

花における GUS 活性．(A，E) 花序全体，（B-D，

F-H）開花前の花芽および花．A，B，C，D はそ

れぞれ E，F，G，H と同一のサンプルで，暗視野

像(A-D)または明視野像(E-H)．文献 38，図 2 を一

部改変． 
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の制御に関わることを示した（図 7）．また class 1 
KNOX 遺伝子群の変異により花器官の長さの比は

野生型とほぼ同じに回復したことから，各花器官

の長さの制御には，class 1 KNOX 遺伝子群の発現

抑制を介することが示唆された 38)（図 7）．これら

の結果から，AS2，AS1 遺伝子は各花器官の長さ

のバランスとがく片の形を制御することで，正常

な花の形態形成に関わると考えられる 38)． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 

 

８．おわりに 

 AS2 は，欠損すると正常な側生器官が分化せず，

分化において鍵となる遺伝子であると考えられ

るが，as2 変異体は全く側生器官が分化しなくな

る訳ではない．植物は物理的・生物的に様々な多

様な環境条件のもとで生育する必要がある．この

ため，AS2 は正常な分化を遂行するための守護神

のような役割を担っており，側生器官の分化の進

行に伴って時空間的に発現する各遺伝子の調節

に関わるのかもしれない． 
 AS2 による転写制御機構の分子メカニズムはま

だ明らかではないが，AS2 の分子機能において，

核小体との関わりが考えられる．近年，核小体は，

リボソーム合成以外に DNA 損傷応答，老化およ

びストレス応答にも重要な機能を持つことが示

唆されており，植物のみならず他の生物において

もその重要性が注目されている．AS2 とこれらと

協調的に働く因子が側生器官の分化において，核

小体とどのような関わりをもつのかを明らかに

することが今後の課題である． 
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図 6  as2-1，as1-1

変異体の花の表現

型の特徴と class 1 

KNOX 遺伝子群の

変異による影響． 

as2-1,as1-1 変異体

で観察される雌蕊

の突出した形質と，

がく片が下向きに

カールした形質を

それぞれ青色また

は赤色の矢じりで

示す．文献 38，図 3

を一部改変． 

図 7  as2-1，as1-1 変異体における雄蕊/がく片比

および心皮（雌蕊）/がく片比とこれらに対する

class 1 KNOX 遺伝子群の変異の影響．文献 38，図

5 を一部改変． 
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