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研究成果の概要（和文）：ユニークな地上部器官分化パターン異常「双極葉」を生じる複数のイネ変異体を解析
することで、SAMにおいて異所的な葉原基の分化抑制に関与する新規マスター調節遺伝子の機能と相互関係につ
いての知見を得た。ABL遺伝子の中には、これまでに分裂組織の発生と関わることが知られていないタンパク質
をコードするものも含まれていた。分裂組織の分化制御様式がユニークなものであると推測されるABL4遺伝子も
その一つである。さらにコードするタンパク質から判断すると一見無関係とも判断できるABL遺伝子同士が、独
立な関係ではなく、間接的ながら相互関係を持ちながら機能していることが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：　We analyzed multiple rice mutants that produce a unique abnormal 
aboveground organ differentiation pattern, "adaxial-abaxial bipolar leaves (abl)." It provided 
insights into the function and interrelationships of novel master regulatory genes, ABL genes. They 
involved in suppressing differentiation of ectopic meristem. Some of the ABL genes encoded proteins 
not previously known to be involved in meristem development. One such gene is ABL4, which is 
postulated to have a unique mode of regulation of meristem differentiation. Furthermore, the ABL 
genes, which seem to be unrelated to each other judging from the proteins they encode, were found to
 function not independently but in an indirect but reciprocal relationship.

研究分野：植物発生遺伝学

キーワード： イネ　分裂組織　変異体

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
植物の形を決める際に最も重要な役割を果たす分裂組織という器官の分化パターンを制御する新規マスター調節
遺伝子の機能と相互関係を明らかにした。本研究における成果は、植物の形を自由にデザインするために必須の
知見であるだけでなく、今後の植物の分裂組織についての発生遺伝学的研究の基盤となる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

植物は動物と異なり、生涯を通じてパターン形成を行いながら新たな器官を形成し続ける。そ

の活動にたずさわるのが茎頂分裂組織（shoot apical meristem（SAM））である。つまり、植物

地上部すべての器官は SAM に由来する。SAM における器官分化のしくみについては、これまでに

シロイヌナズナにおいて膨大な分子遺伝学的研究がなされ、オーキシンなどの重要性が明らか

にされてきた（reviewed in Barton Dev. Biol. 2010、Laux et al. Curr. Opin. Plant Biol. 

2014）。一方、シロイヌナズナの花突然変異体の解析では、マスター調節遺伝子が各花器官の分

化を制御しているという遺伝学的モデルが示され、動物同様植物の発生においてもマスター調

節遺伝子が重要であることが再確認された（reviewed in Causier et al. Semin. Cell Dev. 

Biol. 2010）。しかし、SAM におけるパターン形成に関しては、いかなる植物種においても上記

花の発生の遺伝学的モデルに匹敵するものはこれまでに提示されていない。 

そのような状況下の 2012 年、申請者らは、ユニークな地上部分化パターン異常を起こした優

性のイネ adaxial-abaxial bipolar leaf (abl )1 突然変異体を発見した。この突然変異体では

第 4 葉背軸側に異所的に形態の正

常な葉が分化し、背軸側を本来の

第 4葉と共有し 1枚の葉「双極葉」

として発生していた（図 1B）。この

表現型から申請者らは、ABL 遺伝子

が SAM において異所的な葉原基分

化抑制に関わる新規マスター調

節遺伝子であり、SAM におけるパ

ターン形成機構に未知な部分が

残されていることを確信した。そこで、まず「双極葉」に着目してスクリーニングを進め、SAM

で機能するマスター調節遺伝子の網羅的同定を開始することとした。 

 

２．研究の目的 

本研究の目的は、ユニークな地上部器官分化パターン異常「双極葉」を生じる複数のイネ abl

突然変異体を解析することで、SAM において異所的な葉原基の分化抑制に関与する新規マスター

調節遺伝子の機能と相互関係および植物ホルモンとの関係性を解明することである。 

 

３．研究の方法 

(1) ABL4 遺伝子の単離および変異体の形態観察 

ABL 遺伝子の機能を分子レベルで包括的に解明するため、まず未単離の ABL4 遺伝子を同定し

た。従来の DNA マーカーを用いた遺伝子マッピングおよび次世代シ―ケンシングデータを利用

した。アリルの単離も行った。アリルごとに切片作成などを行い、形態観察を行った。 

(2) ABL 遺伝子の mRNA 発現領域の調査 

ABL 遺伝子の機能部位を明らかにするため、in situ hybridization によって mRNA の発現組

織特異性を調査した。 

(3) abl2 変異のサプレッサーの同定 

 ABL2 遺伝子の下流で機能する遺伝子を同定するため、サプレッサースクリーニングを行っ

た。abl2 突然変異体劣性ホモ個体に変異源処理を行い、その後代で「双極葉」が消失する表現

型回復系統を探索した。 

(4)ABL 遺伝子同士の二重突然変異体の解析 

マスター調節遺伝子の相互関係を明らかにするため、二重突然変異体における「双極葉」の

形成頻度や形態、SAM の形態観察を行った. 

 

図 1 野生型（A）および abl1-d 突然変異体（B）の横断切片 
   数字は葉位を示し、第 4葉の縁を実線で囲んである。 



４．研究成果 

 まず、これまでに単離され純化された abl 変異体の原因遺伝子のうち唯一見単離であった ABL4

遺伝子の同定を行ったところ、MPS ONE BINDER KINASE ACTIVATOR-LIKE 1A タンパク質をコード

することが明らかになった。変異体としては、エキソン-イントロン境界部位およびスタートコ

ドンから約 35bp 上流に変異が入った、2アリルが解析に使用された。さらに、2アリルの形態観

察を行ったところ、イネでは通常 1ファイトマーには 1個の腋芽（分裂組織）しか形成されない

ところ、いずれのアリルでも、1ファイトマーに複数の分裂組織が形成されている場合が高頻度

で見られた。これまで同定されている abl 変異体における異所的な分裂組織も、abl4 変異体で

見られたようなパターンでは形成されていなかった。したがって、ABL4 遺伝子の異所的な分裂

組織分化制御様式は、他の ABL 遺伝子とは異なる新規なものである可能性が示唆された。 

 次に、ABL 遺伝子の mRNA 発現領域の調査では、ヒスチジンカイネースをコードする ABL1 遺伝

子は、SAM で分化し生長した最も若い葉原基の先端および葉縁で強く発現していた。また、SAM

内でも若干発現していた。さらに若い葉ではドット状の発現パターンが見られた。ClassⅢ HD-

ZIP 遺伝子をコードしていることが明らかになった ABL2 遺伝子は、これまでにすでに報告され

ているように、葉原基の向軸側で強い発現が見られた。abl1-d 変異体および abl2 変異体では、

第 4葉葉原基の腋に新たな分裂組織が生じ、それが「双極葉」形成の原因となっている。つまり、

ABL1 遺伝子および ABL2 遺伝子の発現領域は、新たな分裂組織が生じる領域と完全には重なって

いないが、非常に近接していることが明らかになった。 

 

 

 

 

 

 

abl2 変異のサプレッサーとしては、7 系統が単離された。今後の遺伝子同定により、ABL2 遺

伝子の下流で機能する遺伝子が明らかになる。 

 最後に、abl 変異体同士の二重変異体の解析を行ったところ、abl1-abl2、abl2-abl3、abl2-

abl4、abl3-abl4 間、それぞれで相乗的な表現型が見られた。したがって、これまでに同定され

ている ABL 遺伝子の多くは、互いに間接的に相互作用しながら、異所的な分裂組織の形成に関わ

っていると考えられた。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 3 abl2 単一変異体（A）、abl3 単一変異体（B）、abl1-d abl2 二重変異体（C）および abl2 abl3

二重変異体（D）の apex 付近内部構造 
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図 2 イネ apex 横断面における ABL1 遺伝子の発現（A）およびイネ apex 縦断面に 

  おける ABL2 遺伝子の発現（B） 



 ABL 遺伝子の中には、他のモデル植物での知見も含め、これまでに分裂組織の発生と関わるこ

とが知られておらず、タンパク質をコードするものも含まれており、本研究においてそれが初め

て明らかになった。分裂組織の分化制御様式がユニークなものであると推測される ABL4 遺伝子

もその一つである。さらにコードするタンパク質から判断すると一見無関係とも判断できる ABL

遺伝子同士が、独立な関係ではなく、何らかの相互関係を持ちながら機能していることが明らか

になった。これらの知見は、植物の分裂組織分化のしくみを分子遺伝学的に解明するうえで、今

後の研究の基盤となる。 

 なお、ABL 遺伝子と植物ホルモンの関係性を調査するという課題については、蛍光タンパク質

を利用した研究材料を準備したところで本研究期間が終了してしまった状態であるため、今後

その材料を活かして研究を進める。 
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