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研究成果の概要（和文）：花成ホルモン（フロリゲン, FT蛋白質）に関して、その輸送の時間的な側面や葉にお
ける篩管要素への積み込みから茎頂分裂組織の細胞への細胞間輸送による伝搬までの過程、茎頂分裂組織におけ
る分布様態や作用機構には未解明の課題が多く残されていることから、これら２つの研究課題について研究をお
こなった。フロリゲン（FT蛋白質）輸送過程の時間的側面の解明と輸送に関わるFT蛋白質上のアミノ残基の同
定、NakR1 とカリウムによるmiR156-SPLモジュールを介したフロリゲン遺伝子（FT遺伝子）の転写制御による花
成制御経路の解明、花成前の茎頂分裂組織におけるFT蛋白質の一過的な蓄積の発見などの成果を挙げた。

研究成果の概要（英文）：Although molecular identity of florigen as FT protein was firmly 
established, many aspects of florigen still remain elusive. With this in mind, we studied temporal 
aspect of florigen transport and amino acid residues of FT protein specifically involved in its 
transport, spatial distribution and dynamics of FT protein in shoot apical meristem, and some 
factors involved in florigen production, complex formation and function. Main achievement includes 
elucidation of temporal aspect of florigen (FT protein) transport, identification of 3 specific 
amino acid residues involved in FT transport, discovery of transient accumulation of FT protein in 
shoot apical meristem before and during floral transition, and elucidation of a regulatory pathway 
of flowering by heavy-metal binding protein NaKR1 and potassium through transcriptional regulation 
of FT via miR156-SPL module.

研究分野： 植物の発生生物学
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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 
被子植物においては、栄養成長から生殖成

長への発生プログラムの切り換え過程として
の花成は、生活環における最も重要な過程の
ひとつであり、その理解は農業上の応用のた
めにも極めて重要である。これまでのシロイ
ヌナズナ、イネなどを中心とする研究から、
日長・温度・光質といった環境情報や齢など
の内的な要因に応答して花成のタイミングを
決める機構、システミックな長距離シグナル
分子である花成ホルモン（フロリゲン, FT 蛋
白質）の分子的実体、および茎頂分裂組織に
おける花成ホルモンの作用機構、といったこ
との要点は明らかになった。 
花成ホルモンは、FT（シロイヌナズナ）、

Hd3a（イネ）に代表される FT ファミリーの
遺伝子にコードされる分子量約 20kDa の蛋白
質性の長距離シグナル分子であり、多くの植
物種でよく保存されている。シロイヌナズナ
では、FT 遺伝子（FT 蛋白質）は子葉・葉の
維管束の篩部伴細胞で転写翻訳され、篩管要
素の積み込まれた後、篩管を通って茎頂分裂
組織の下部まで輸送され、篩管から積み降ろ
され、細胞間輸送により茎頂分裂組織の細胞
に伝搬されると考えられている。FT 蛋白質は、
茎頂分裂組織のほか、腋芽分裂組織などにも
輸送され、花成のほか腋芽の発達や側枝の伸
長の調節といった、花成に伴う植物個体全体
の協調的な成長の調節にも関わることが、申
請者らの研究を含む近年の研究により明らか
になってきた（Niwa et al. 2013; Hiraoka et al. 
2013; 総説 Pin & Nilsson 2012）。また、植物
種によっては、ジャガイモの塊茎形成のよう
な、地下茎の茎頂分裂組織における貯蔵器官
の分化過程に FT 相同蛋白質が長距離シグナ
ル分子として関わることが明らかにされてい
る例もある（Navarro et al. 2011）。 
このように、FT 相同蛋白質は、葉で産生さ

れ、分裂組織において作用する長距離シグナ
ル分子というユニークな性質を持つが、その
輸送過程についてはほとんど明らかになって
いなかった（総説 Liu et al. 2013）。わずかに、
シロイヌナズナで、葉における篩部伴細胞か
ら篩管要素への積み込みに関わる FT 蛋白質
相互作用因子 FTIP1 が同定されている（Liu et 
al. 2012）ほか、申請者と W. Lucas 教授のグル
ープの共同研究（Yoo et al. 2013）により、FT
蛋白質上で長距離輸送に重要な３つのアミノ
酸残基の存在が示唆されているのみであった。
そのため、葉における篩管要素への積み込み
から、茎頂分裂組織の細胞への細胞間輸送に
よる伝搬までの全過程の理解にはほど遠いと

言わざるを得ない状況であった。一方、茎頂
分裂組織における花成ホルモンとしての FT
蛋白質の作用機構に関しては、パートナーで
ある bZIP 転写因子 FD の発見と花芽形成遺伝
子 AP1 の発現制御との関連づけ（Abe et al. 
2005; Wigge et al. 2005）以降、イネにおけるフ
ロリゲン複合体の構造解明と 14-3-3 蛋白質に
よる仲介の発見（Taoka et al. 2011）を筆頭に、
FD と制御標的としての AP1 相同遺伝子の保
存性（Tsuji et al. 2013）、新たな FT 蛋白質相
互作用因子としての TCP 転写因子群の同定
（Niwa et al. 2013; Ho & Weigel 2014）といった
大きな進展があった。しかし、イネにおける
初期の報告（Tamaki et al. 2007）を除けば、茎
頂分裂組織における FT 蛋白質の分布の観察
に成功した例はないのが実情であった
（Corbesier et al. 2007; Jaeger & Wigge 2007; 
Notaguchi et al. 2008 など）。したがって、本
研究の開始当初において、茎頂分裂組織にお
ける FT 蛋白質の分布様態の解明は、輸送過程
とともに、未解決の課題であった。 
 
２．研究の目的 
以上の背景を踏まえて本研究では、 

研究課題１．葉における篩管要素への積み込
みから、茎頂分裂組織の細胞への細胞間輸送
による伝搬までの過程 
研究課題 2. 茎頂分裂組織における分布様態
と花芽形成と花序分裂組織維持の分子機構 
の２つの研究課題に取り組むことにした。 
1. 葉における篩管要素への積み込みから、茎
頂分裂組織の細胞への伝搬までの過程 
A. 輸送の時間的な側面 輸送過程に関して
は、まず時間的な側面がこれまでほとんど解
析されていないことが大きな問題として挙げ
られる。申請者らは、proHSP18.2:FT-T7; ft 形
質転換体を用いた一葉身における FT 蛋白質
の発現誘導系（Notaguchi et al. 2008）を改良す
ることで、FT 蛋白質の発現誘導後の輸送の時
間的な側面について解析に着手しており、こ
れを用いて時間的な側面を明らかにすること
にした。また、この系を用いた１アミノ酸置
換変異型 FT 蛋白質の解析から、茎頂分裂組織
における花成促進能と長距離輸送能に重要な
領域・アミノ酸残基を明らかにすることを目
指した。 
B. 茎頂分裂組織下部における細胞間輸送 
シロイヌナズナでは、長距離の輸送過程の可
視化と、次項の課題である茎頂分裂組織にお
ける FT 蛋白質の分布様態の解析において、残
念ながら FT-GFP 融合蛋白質の有用性はかな
り限定されている（Corbesier et al. 2007; 



Notaguchi et al. 2008; Notaguchi et al. 2009）。し
かし、FT 蛋白質の細胞間輸送や葉からその葉
腋にある腋芽分裂組織への輸送の検証には有
効であることがわかっている（Yoo et al. 2013; 
Niwa et al. 2013）。そこで、proSUC2:FT-EGFP; 
ft 形質転換体等を用いて、茎頂分裂組織下部
における細胞間輸送過程を明らかにすること
を目指した。また、野生型 FT 蛋白質に加え、
これまでに得ている１アミノ酸残基の置換変
異型 FT 蛋白質を用いることで細胞間輸送過
程に関わる FT 蛋白質上の領域・アミノ酸残基
を明らかにすることを目指した。 
C. 輸送に関わる新規因子 FT 蛋白質の輸送
に関わる因子としては FTIP1 蛋白質が報告さ
れた唯一の例である（Liu et al. 2012）。そこ
で、遺伝学的アプローチと逆遺伝学的なアプ
ローチにより、輸送過程に関わる新規因子の
探索を試みることにした。 
2. 茎頂分裂組織における分布様態と花芽形
成と花序分裂組織維持の分子機構 
A. 茎頂分裂組織における分布様態 シロイ
ヌナズナでは、茎頂分裂組織における FT 蛋白
質の分布様態が明らかにされていない。
proSUC2:FT-EGFP; ft 形質転換体（極早咲き）
を用いて、花成前後の芽生えの茎頂分裂組織
で FT-EGFP融合蛋白質の分布動態を解析する
ことで、茎頂分裂組織における FT 蛋白質の分
布様態を明らかにすることを目指した。 
B. FT 蛋白質と相互作用する転写制御関連因
子 これまでに FT 相同蛋白質と相互作用す
る因子が多数報告されている。しかし、それ
らはいずれも花成制御において FT 相同蛋白
質とは相反する役割を持つ TFL1 相同蛋白質
（アンチフロリゲン）とも相互作用するもの
であり、FT 相同蛋白質と特異的に相互作用す
る因子は申請者らによる BRC1 の報告例
（Niwa et al. 2013）のみである。FT 相同蛋白
質と特異的に相互作用しフロリゲン複合体の
活性をになう因子や、フロリゲン複合体形成
に関わる FD キナーゼ（Kawamoto et al. 2015）
のような新規制御因子の解析をおこなうこと
にした。 
 
３．研究の方法 
研究課題１． 
A. 輸送の時間的な側面 

proHSP18.2:FT-T7; ft 形質転換体を用いた
一葉身における FT 蛋白質の発現誘導系の改
良版（葉身の熱ショック処理の仕方を改良し
た）を用いて、T7 タグ付きの FT 蛋白質一過
的に発現し、発現誘導処理後様々な時間に茎
頂をサンプリングして、抗 T7 抗体を用いて

FT 蛋白質を検出した。その際に、FT 蛋白質
の発現を誘導した葉身を誘導後の様々な時
間に切除するなどの操作を加えた。実験に用
いた植物の一部は、花をつける時期まで育成
し、花成までに要する時間（花成誘導効果の
指標）を調べた。また、茎頂におけるフロリ
ゲン複合体の制御標的遺伝子（SOC1, FUL, 
AP1 ） の 発 現 を RT-qPCR, in situ RNA 
hybridization により調べた。同様の解析を１
アミノ酸置換変異型 FT 蛋白質に対してもお
こなった。 
B. 茎頂分裂組織下部における細胞間輸送 

proSUC2:FT-EGFP 形質転換体の芽生えの
根や胚軸の維管束篩部周辺の細胞における
FT-EGFP 蛍光の分布を観察することで、まず、
細胞間輸送に関する情報を得た。ついで、同
様の解析を１アミノ酸置換変異型 FT 蛋白質
に対してもおこなうことで、FT 蛋白質上で細
胞間輸送に関わるアミノ酸残基の探索を試
みた。 
C. 輸送に関わる新規因子 
遺伝学的アプローチでは、報告されている

表現型から輸送過程の異常が予想される
nakr1 変異体（Tian et al. 2010）を輸送に関わ
る新規因子の候補の一つと考えて解析を進
めた。また、proSUC2:FT-EGFP; ft 形質転換体
や proRBCS:FT-GL1; gl1 形質転換体（Yoo et al. 
2013）等を親株として用いて、細胞間輸送異
常を示す変異体のスクリーニングを試みた。 
研究課題 2. 
A. 茎頂分裂組織における分布様態 

proSUC2:FT-EGFP; ft 形質転換体の芽生え
の茎頂部を花成の前後（発芽後 5〜10 日目）
を中心に観察した。同様の解析を１アミノ酸
置換変異型FT蛋白質に対してもおこなった。 
B. FT 蛋白質と相互作用する転写制御関連因 
まず FT 相同蛋白質と特異的な相互作用因

子 BRC1、フロリゲン複合体形成に関わる FD
キナーゼ CPK33 と 14-3-3 蛋白質などに着目
して、それらの花成制御への寄与を確認する
ための解析を進めた。 
以上に加えて、フロリゲン（FT 蛋白質）遺

伝子の発現制御に関わる諸因子の理解の深
化を目指した。 
 
４．研究成果 
研究課題 1 では、これまでほとんど理解さ

れていなかったフロリゲン（FT 蛋白質）輸送
過程の時間的側面と輸送に関わる FT 蛋白質
上のアミノ残基について明らかにすること
ができた。それらは、茎頂分裂組織下部にお
ける細胞間輸送への関与が期待されるもの



であった。また、輸送に関わることが期待さ
れた因子の解析から、これまでほとんど知ら
れていなかった、三大無機栄養素の一つカリ
ウムによる花成制御経路を明らかにするこ
とができた。 
研究課題 2 では、FT 蛋白質が花成前の茎頂

分裂組織で短期間、いわば一過的に蓄積する
ことを示唆する知見を得た。また、フロリゲ
ンの産生と輸送の両面を制御する転写因子
FE、bZIP 転写因子 FD のリン酸化キナーゼ
CPK33、フロリゲン複合体形成に必須の
14-3-3 蛋白質遺伝子などに関する知見を得た。 
 
以下に、主要な研究成果を列挙する。 

(1) フロリゲン（FT 蛋白質）輸送の時間的な
側面に関する研究を完成させ、FT 遺伝子
の転写誘導 8 時間後には花成を起こすの
に十分な量のFT蛋白質の篩部への積み込
みがあること、12 時間後には茎頂での FT
蛋白質の蓄積と下流遺伝子の発現誘導が
確認できることなどを明らかにした。こ
れらの知見は、古典的な生理学実験から
推定されてきたフロリゲン輸送にかかる
時間と矛盾しないものであり、特にシロ
イヌナズナの生理学実験（Corbesier et al. 
1996）とよく合致するものであった。（論
文 2）。 
また、FT 蛋白質表面に位置する V70, S76, 
R83 の３つのアミノ酸残基が輸送に関わ
る重要な残基であることを明らかにした。
以前におこなったカボチャの系を用いた
輸送過程の解析の結果（Yoo et al. 2013）
や FT 蛋白質の篩部への積み込みに関わ
る因子として報告されている FTIP1 との
相互作用能と合わせて、これら３つのア
ミノ酸残基が関与するステップは、篩部
への積み込みや篩管内における輸送では
なく、茎頂下部における積み下ろし以降
のステップであると考察された。特に、
茎頂分裂組織下部における細胞間輸送へ
の関与が期待される（論文 2）。 

 (2) 報告されている機能欠損変異体（nakr1）
の表現型から輸送過程に関わる新規因子
であることが予想された重金属結合蛋白
質 NAKR1 については、われわれ自身の解
析系ではFT蛋白質への関わりを積極的に
示すことは難しかった。しかし、本研究
の遂行過程で、NaKR1 蛋白質がフロリゲ
ン（FT 蛋白質）輸送に関わることが他の
研究グループから報告された（Zhu et al. 
2016）。 
一方、われわれは nakr1 変異体の解析を通

して、NaKR1 により調節されたカリウム
濃度が、miR156 の RNA 量の制御を介し
て主に SPL3の mRNA量を制御すること、
そして、これによりフロリゲン遺伝子 FT
が転写レベルで制御されることを明らか
にした。これまでに、炭素（糖）、窒素、
リン、ナトリウム（塩ストレス）がいず
れ も 、 齢 依 存 経 路 の 中 核 を 成 す
miR156-SPL モジュールを介して花成を
制御することが明らかにされてきており、
カリウムを加えた栄養環境による共通の
制御モジュールを介した花成の制御とい
う図式が明確になった。 

  以上を踏まえて、(4)に後述する Myb 転写
因子 FE（論文 12）とともに、NaKR1 蛋
白質がフロリゲンの産生（FT 遺伝子の転
写）と輸送の両面で花成を制御する因子
であるとするモデルを提唱した（論文 4）。 

(3) 花成の前後時期（発芽後 5〜10 日目）を
中心にしたproSUC2:FT-EGFP; ft形質転換
体の芽生えの茎頂部の観察から、FT-EGFP
蛋白質の蛍光は花成前の茎頂分裂組織で
短期間、いわば一過的に観察されること
がわかった。同様の知見は、阿部光知博
士の研究室（東京大学）の独立の観察か
らも得られていることから、シロイヌナ
ズナの茎頂分裂組織におけるフロリゲン
の動態の一端を捉えることができたもの
と考える。これまで茎頂分裂組織におけ
るFT蛋白質の分布の観察に成功した例な
かった（Corbesier et al. 2007; Jaeger & 
Wigge 2007; Notaguchi et al. 2008 など）の
は、観察に用いる植物が FT 蛋白質の高発
現により極早咲きになっており、観察を
おこなった時期が花成がおきてからしば
らく後の植物であり、FT 蛋白質が消失し
た後であったことによると考えられる。 

(4) 阿部光知博士（東京大学）らとの共同研
究により、Myb 転写因子 FE がフロリゲン
遺伝子 FT とフロリゲン輸送因子遺伝子
FTIP1 の転写を制御することを明らかに
した（論文 12）。 

(5) フロリゲン複合体形成に必須の bZIP 転
写因子 FD のリン酸化を担う主要なキナ
ーゼが CPK33 であることを明確に示す知
見を得た（論文 10, 14）。 

(5) フロリゲン複合体形成に必須の14-3-3蛋
白質遺伝子についても解析をおこない、
シロイヌナズナの 13 個のアイソフォーム
遺伝子のうちの 2 つが花成の促進に関わ
ることを示す結果を得た。イネを含めて、
14-3-3 蛋白質遺伝子が花成の促進に関わ



ることを明瞭に示す報告はなく、新規の
知見である。しかし、解析の結果、これ
ら 2 つの 14-3-3 蛋白質遺伝子は、フロリ
ゲン遺伝子FTの転写制御にも関わること
が明らかになったため、フロリゲン複合
体形成を介した花成促進への寄与を改め
て検証する必要が生じている。現在これ
を検証している。 

(6) フロリゲン遺伝子 FT の転写レベルの制
御における概日時計や光受容体のはたら
きについて新たな知見を得た。組織（細
胞タイプ）ごとの概日時計の間の階層性
や、花成を含む様々な生理過程にそれぞ
れ特異的に関わる概日時計の存在などを
明らかにした。また、花成制御における
光受容体や概日時計の情報伝達に関する
総説をまとめた（論文 3, 5, 7, 8, 9, 11, 13）。 
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