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研究成果の概要： 
 植物は分枝（枝分かれ）を繰り返すことにより複雑なからだつくりを実現する。本研究では、

イネを研究対象として枝別れの形成や成長に関わる遺伝子を単離し、それらの機能を解析した。

腋生メリステム形成に必須であるLAXタンパク質が細胞間を移行してメリステム細胞の増殖を

促進すること、サイトカイニンがメリステム活性の維持に必須でることを明らかにした。また、

腋生メリステムの花メリステムへの転換の制御に関わる遺伝子ネットワークを解析した。 
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１．研究開始当初の背景 
 

植物は分枝（枝分かれ）を繰り返すこ
とにより複雑なからだつくりを実現する。
地上部では、葉の腋に腋生分裂組織とよ
ばれる新しいメリステムが作られること
により分枝形成が始まる。形成された腋
生メリステムは腋芽となり、腋芽は遺伝
的に定められたプログラムにより分枝と
して成長する。イネでは、栄養成長期に
おける腋芽形成の進行がきわめて規則的
であり、さらに生殖成長期には異なる階

層の腋芽が次々に作られ、それぞれが遺
伝的プログラムに従って分化・成長する
ことにより穂が形作られる。したがって、
イネは分枝形成機構の研究対象として適
している。 

 
 
２．研究の目的 
 

本研究では、分枝の形成･成長を決定す
る要因を、「腋生メリステムの形成」、「腋
生メリステム活性の維持」、「腋芽の分化
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運命の決定」の3つに分け、その制御機
構に関してイネをモデルとして総合的な
研究を進める。 
 
(1)「腋生メリステムの形成」に関わる遺
伝子の解析 
最近、２つの器官の境界領域で発現する
遺伝子が植物の発生や分化において重要
な役割を果たしていることが明らかにな
りつつある。第1の課題では、境界領域お
よびそこで発現する遺伝子群が腋生メリ
ステムの形成を制御するしくみを分子レ
ベルで解明することを目的とする。具体的
には、腋生メリステムとSAMの境界で発現
する LAX遺伝子が腋生メリステムでの細
胞増殖を維持する機構を、境界領域の形成、
境界領域およびそこで発現する遺伝子の
機能、境界と腋芽のコミュニュケーション
に着目して解析する。 
 
(2)「腋生メリステム活性の維持」に関わ
る遺伝子の解析 
 
 腋生メリステムの活性の維持にかか
わる遺伝子とその働きを明らかにする。 
 
(3)「腋芽の分化運命（アイデンティティ
ー）の決定」に関わる遺伝子の解析 
 
花も枝のひとつである。すなわち、腋生
メリステムが花芽としてのアイデンティ
ティーを獲得すると花が形成される。腋生
メリステムが枝としてのアイデンティテ
ィーを獲得した場合は、腋芽は枝として成
長し、さらに次の段階の側生器官を作る。
したがって、花芽としてのアイデンティテ
ィーの決定は枝別れパターンを決める重
要な要因である。そこで、これについても
遺伝学的な解析を進める。 
 
 

３．研究の方法 
 
(1)については、まず、腋生メリステム
が形成される過程を分子マーカーを用い、
in situ ハイブリダイゼーション法によ
り詳細に記述する。また、LAX遺伝子がど
の段階で働くのかを明らかにする。さらに、
GFP遺伝子を利用して、LAXタンパク質の
局在を明らかにする。 
(2)、(3)の項目に関しては、それぞれの
過程が異常な変異体を選抜し、原因遺伝子
の単離や機能解析を行う。 
 
 

４．研究成果 
(1) 腋生メリステム形成を制御する LAX

遺伝子の作用部位の決定 
 
腋生メリステム形成に必要なLAX遺伝子
は、bHLHドメインを持つ転写因子をコー
ドする。lax変異体では腋生メリステムが
作られないことから、LAXの機能は腋生メ
リステムが形成される部位で発揮される
と考えられたが、予想に反して LAX mRNA
は腋生メリステムと葉の境界に局在して
いた。このため、LAXが細胞非自律的に働
いていると考え、GFPを利用してLAXタン
パク質の局在を調べた。LAX遺伝子を含む
ゲノム配列にGFPを挿入しlax変異体に導
入したところ、lax変異は完全に相補され
た。GFP蛍光はｍRNAが局在する領域より
も腋生分裂組織の方向にずれていた。した
がって、LAXタンパク質が細胞間を異動し
ていること、その移動には方向性があるこ
とが明らかになった。  
また、LAXタンパク質の細胞間移動が
LAXの機能にとって必須かどうかを調べ
るために、3つのGFP遺伝子をLAXにつな
ぎ（3xGFP:LAX）lax変異体に導入した。
その結果、3xGFP:LAXタンパク質は転写さ
れた境界領域にとどまること、また機能が
不完全であることが明らかになった。 

 
(2)メリステム活性の維持におけるサイトカ
イニンの役割 
 

lonely guy (log) 変異体ではおしべや
めしべなど花の内側にある器官の数が減
少する。また、形成される花芽数も減少す
るために、穂（花序）もとても小さい。log
変異体では発芽直後から茎頂メリステム
が小さく、扁平であった。また、花分メリ
ステムでは花器官形成途上でメリステム
としての活性が失われていた。ポジショニ
ングクローニングによって単離した LOG
遺伝子は細菌を含む広い生物に保存され
ている機能未知のタンパク質をコードし
ていた。理研植物科学センターの榊原均博
士との共同研究により、LOG遺伝子はサイ
トカイニン合成の最終ステップである、ヌ
クレオチド型サイトカイニンからのヌク
レオチドの離脱を触媒する酵素であるこ
とが明らかになった。従来、この反応は脱
リン酸化と脱ヌクレオチドの 2段階を経



 

 

ると考えられていたが、LOGは1段階で行
う。LOGはイネでもシロイヌナズナでも約
10遺伝子からなるファミリーを作ってい
る。LOGは茎頂メリステムの先端部分の非
常に限られた領域で発現する。これらの結
果は、サイトカイニンがメリステムの活性
に必須であることの直接的な証拠となっ
た。また、LOGは茎頂メリステムの先端で
局所的に不活性型のサイトカイニンを活
性型に変換することにより、茎頂メリステ
ムの維持に必要なサイトカイニンを供給
していると考えられる。 
 

 

 
 

(3) 花芽アイデンティティーへの転換
が遅れる TAWAWA4(TAW4) 変異体の解
析 

 
花芽アイデンティティー決定に異常が
あると予想される優性の変異体を単離し、
TAWAWA4（TAW4）と名付けた。TAW4では、
ABERRANT PANICLE ORGANIZATION1 (APO1) 
遺伝子のプロモーター領域にトランスポ
ゾン nDartが挿入した結果、APO1の発現
量が増加していた。APO1はシロイヌナズ
ナUNORGANIZED FLORAL ORGANS (UFO)のオ
ーソログであり、Fボックスタンパク質を
コードする（Ikeda et al. 2007）。とこ
ろが、UFOや双子葉植物のオーソログが花
メリステムへの転換を促進するのとは逆
に、APO1は小穂(イネの花)メリステムへ

の転換を抑制する。APO1発現量が増加し
た優性変異体(TAW4, apo1-D)および過剰
発現体の解析から、小穂メリステムへの転
換抑制の程度はAPO1発現量に依存するこ
とを明らかにした。また、イネでは、栄養
成長から生殖への転換時にメリステムで
の細胞分裂がさかんになりメリステムの
サイズが急激に増加するが、この細胞数増
加程度がAPO1発現量に依存することも明
らかになった。したがって、APO1は、APO1
はメリステムでの細胞増殖を促進する機
能を果たすことが示唆された。 
シロイヌナズナではメリステムの花メ
リステムへの転換が TERMINAL FLOWER1 
(TFL1)遺伝子によって抑制されている。イ
ネにはTFL1と高い相同性を持つ遺伝子が
4つあり（RCN1から4）、これらを 35Sプ
ロモーターなどで構成的に発現させると、
メリステムの相転換が著しく遅れる。した
がって、イネではAPO1とRCNが同様の機
能を持つ。RCNと APO1の関係を調べるた
めに、apo1変異体に35S:RCN2を導入した
ところ、apo1変異体でも野生型背景と同
様に生殖成長への転換が遅延したが、小穂
メリステムへの転換はapo1変異体と同様
に早まった。したがって、APO1は、小穂
メリステムへの転換に関しては RCNの下
流で働き、生殖成長への転換については
APO1と RCNは独立に機能すると考えられ
た。シロイヌナズナではUFOはLFYと直接
相互作用し LFYの転写活性化能を調節す
る。イネでもAPO1とRFL（LFYオーソログ）
が相互作用することを確認した。 
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