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研究成果の概要（和文）：イネの腋芽形成過程における幹細胞の確立時期と維持機構を明らかにすることを目的
として、TAB1 遺伝子をはじめとするいくつかの幹細胞制御因子に着目して分子遺伝学的な研究を行った。
まず、腋芽形成の初期過程において、幹細胞が確立することを明らかにした。また、その初期過程で一過的に発
現する TAB1 遺伝子が、その時期の幹細胞運命の促進因子であることと、FON2 遺伝子が TAB1 遺伝子の発現を
抑制することで、幹細胞集団を一定のサイズに維持していることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Plant development depends on the activity of apical meristems. Pluripotent 
stem cells are maintained in the shoot apical meristem (SAM) throughout the plant life cycle, and 
provide cells for continuous organ formation. Branching pattern also depends on the meristem 
activity. Branches are derived from the axillary meristems (AMs) formed at leaf axils. Although much
 progress has been made for understanding stem cell regulation in the SAM, our understanding of stem
 cell regulation during AM development is insufficient.
To understand when and where stem cells are established during AM formation in rice, and how they 
are maintained after their establishment, we undertook a molecular genetic analysis focusing on 
known stem cell regulators. We first revealed that stem cells are established at an early stage of 
AM development by the spatiotemporal expression analysis of a stem cell marker. We then identified 
both positive and negative regulators of stem cell fate during AM development.

研究分野：植物発生遺伝学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
近年、植物の頂端分裂組織における幹細胞の制御について活発に研究が行われている中、腋芽形成過程における
幹細胞に着目した研究はほとんど行われていなかった。本研究は、腋芽形成過程における幹細胞の確立と維持制
御という、植物発生学分野での独創的な研究を展開することができたと考えている。
また、イネの腋芽形成は側枝の数、最終的には穂の数を決定するため、本研究成果は植物発生学の分野に留まら
ず、将来的には応用研究にも貢献することが期待される。
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１．研究開始当初の背景 

植物の形態形成は頂端分裂組織の働きに大きく依存している。頂端分裂組織には幹細胞集団

が含まれており、それら幹細胞は自己複製するとともに、葉などの側生器官を分化させるため

の細胞を供給している（Gaillochet et al., Curr. Opin. Plant Biol., 2015; Fletcher, Plants, 

2018）。地上部の頂端分裂組織すなわち茎頂分裂組織は、胚発生時に形成される場合と、胚発

生後に葉の腋につくられる腋芽分裂組織に由来する場合がある。胚発生直後の植物は、１つの

茎頂分裂組織からつくり出される主茎により一方向に成長することしかできないが、その後植

物は、成長段階に応じて形成される腋芽分裂組織から腋芽をつくり出し、それを側枝として伸

長させることにより大きく複雑な形態へと成長することが可能となる。側枝は、主茎と同様に、

最終的には生殖器官である花を形成するため、多くの子孫を残すためにも重要である。したが

って、植物の形態形成を理解する上で、側枝をつくりだす腋芽分裂組織の形成機構を明らかに

することは非常に重要であると考えている。しかしながら、腋芽形成に着目した研究は十分に

行われていなかった。中でも、単子葉植物の腋芽の形成機構に関しては、理解が非常に遅れて

いた。 

このような状況の中、私は、モデル単子葉植物のイネ (Oryza sativa) の腋芽形成に着目し

て研究を行ってきた。これまでに、イネの腋芽形成が段階的な過程を経て行われることを明ら

かにするとともに、腋芽分裂組織の形成に必要な TILLERS ABSENT1  (TAB1) 遺伝子を同

定してきた（Tanaka et al., Plant Cell, 2015）。TAB1 遺伝子が、シロイヌナズナの茎頂分裂

組織において幹細胞運命の促進因子として働らく WUSCHEL (WUS) に最も近縁なタンパク

質をコードしていることから、TAB1 遺伝子がイネの腋芽幹細胞の運命を制御している可能性

が考えられた。しかしながら、腋芽形成過程における幹細胞に着目した研究はほとんど行われ

ておらず、いつ頃どこで幹細胞が確立するかなどについても未解明であった。 

 

２．研究の目的 

本研究では、イネの腋芽形成過程における幹細胞の確立時期と場所、確立された幹細胞の維

持機構を明らかにすることを目的とした。これらの目的を達成するために、以下の４つのサブ

テーマについて研究を行った。 

（１）腋芽形成過程における幹細胞マーカーの発現解析 

（２）腋芽形成過程における幹細胞促進因子の同定 

（３）腋芽形成過程における幹細胞抑制因子の同定および機能解析 

（４）腋芽形成を制御する新たな因子の同定および機能解析 

 

３．研究の方法 

（１）腋芽形成過程における幹細胞マーカーの発現解析 

腋芽形成過程において、いつどこで幹細胞が確立するかを明らかにするために、イネの幹

細胞マーカーとして知られている FLORAL ORGAN NUMBER2 (FON2) 遺伝子（Suzaki 

et al., Plant Cell Physiol., 2006）の時空間的は発現パターンを解析した。 

（２）腋芽形成過程における幹細胞促進因子の同定 

以前の研究で同定していた、イネの腋芽形成の初期過程で一過的に発現する TAB1 遺伝

子は、シロイヌナズナの茎頂分裂組織において幹細胞運命の促進因子として働らく WUS 

に最も近縁なタンパク質をコードしている。そこで、この TAB1 遺伝子が、イネの腋芽形

成の初期過程で幹細胞運命の制御に関与しているのではないかという仮説を立てた。この仮

説を検証するために、tab1 変異体の腋芽形成過程における幹細胞マーカーの発現パターン

を解析した。 

 



（３）腋芽形成過程における幹細胞抑制因子の同定および機能解析 

イネの花分裂組織において、FON2 遺伝子は幹細胞運命を抑制していることが知られて

いる（Suzaki et al., Plant Cell Physiol., 2006）。そこで本研究では、腋芽形成過程におけ

る FON2 遺伝子の機能を解析した。具体的には、fon2 変異体の表現型解析や、その変異

体の腋芽形成過程における幹細胞マーカーの発現パターンを解析した。加えて、FON2 過

剰発現体も作製し、表現型を解析した。 

（４）腋芽形成を制御する新たな因子の同定および機能解析 

（２）と（３）では、腋芽形成の幹細胞制御に関連している可能性が高い因子に着目した

が、腋芽形成には多くの未知の因子も関わっている可能性が考えられた。そこで、私がこれ

までに研究対象としてきた YABBY 転写因子をコードするイネの TOB 遺伝子群に着目し

た。これまでの研究から、TOB1 遺伝子は花分裂組織の維持に関与していることが示唆され

ていた（Tanaka et al., Plant Cell, 2012）。本研究では、TOB1 遺伝子に加え、近縁な TOB2 

と TOB3 の３つの機能を抑制した形質転換体を作製し、腋芽形成における TOB 遺伝子群の

機能を解析した。 

 

４．研究成果 

（１）腋芽形成過程における幹細胞マーカーの発現解析 

腋芽形成過程において、幹細胞マーカー FON2 遺伝子の時空間的は発現パターンを解析

した結果、腋芽形成ごく初期の腋芽分裂組織が形成されるよりも前のステージにおいて、幹

細胞マーカーの発現が開始することが判明した。このことから、イネの腋芽形成過程では、

ごく初期に幹細胞が確立されることが示唆された。 

（２）腋芽形成過程における幹細胞促進因子の同定 

tab1 変異体の腋芽形成過程における FON2 遺伝子の発現パターンを解析した結果、そ

の発現は全く検出されなかった。この結果から、腋芽形成の初期過程において一過的に発現

する TAB1 遺伝子の機能が、確立されたばかりの幹細胞の運命を維持するために必要であ

ると考えられる。以前の研究から、tab1 変異体では、腋芽分裂組織の形成が途中で停止す

ることが明らかになっていた（Tanaka et al., Plant Cell, 2015）。今回の解析結果から、そ

の tab1 変異体の表現型は、腋芽形成初期の幹細胞維持が行われないことに起因していると

考えられる。 

（３）腋芽形成過程における幹細胞抑制因子の同定および機能解析 

fon2 変異体では、野生型と比較して、腋芽形成の初期過程における幹細胞マーカーの発

現領域が顕著に拡大した。また、FON2 過剰発現体では、腋芽分裂組織の形成が阻害され

た。これらの結果から、FON2 遺伝子が、腋芽形成過程において幹細胞運命の抑制因子と

して働いていることが示唆された。その他にも、fon2 変異体において TAB1 遺伝子の発

現領域が拡大することを明らかにした。FON2 遺伝子は、腋芽形成の初期過程において、

TAB1 遺伝子の発現を負に制御することで幹細胞集団を一定のサイズに維持していると考

えられる。 

今回明らかになったイネの FON2 - TAB1 経路だが、シロイヌナズナでは、同様な CLV3 

- WUS のシグナル伝達経路が、茎頂分裂組織において幹細胞維持を担っている。一方、イ

ネの茎頂分裂組織では、TAB1遺伝子は発現していない。本研究結果から、シロイヌナズナ

の茎頂分裂組織で使われている幹細胞維持のシグナル経路が、イネの進化の過程で、腋芽形

成という非常に限られた発生ステージにおいて役割を果たすようになったと考えている。 

（４）腋芽形成を制御する新たな因子の同定および機能解析 

まず、tob1 単独変異体や、tob1 変異体において TOB2 と TOB3 遺伝子の発現をそれぞ



れ単独で抑制した形質転換体では、側枝形成に顕著な異常は観察されなかった。次に、tob1 

変異体において TOB2 と TOB3 遺伝子の発現を同時に抑制した。その結果、側枝形成が強

く阻害された。この結果から、３つの TOB 遺伝子が冗長的に働き、腋芽形成あるいはその

後の腋芽伸長に関与している可能性が示唆された。次に、それら TOB 遺伝子群の発現パタ

ーンを解析した結果、非常に類似した時空間的な発現パターンを示すことが明らかになった。

３つの TOB 遺伝子は、葉原基において初期から特異的な発現パターンを示したが、茎頂分

裂組織や腋芽分裂組織では全く発現しなかった。これらの結果から、TOB 遺伝子群は、何

らかのシグナルを介して葉原基から腋芽分裂組織に作用し、腋芽形成あるいはその後の側枝

形成に関与していると考えられる。その他にも、生殖成長期におけるこれら TOB 遺伝子群

の機能を明らかにした。本研究成果に関する論文が New Phytologist 誌に受理された。 
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