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研究成果の概要（和文）：本研究では、モデル単子葉植物イネを材料として、側枝を生み出す腋芽の新生メカニ
ズムを明らかにすることを目的として、分子遺伝学的解析を実施した。
まず、腋芽新生過程の幹細胞維持には TAB1-FON2 経路が重要であること、そして、TAB1-FON2 経路と WOX4 遺
伝子との関連を明らかにした。次に、OSH1 遺伝子が、TAB1 の下流で、腋芽新生過程の未分化細胞を維持する働
きをしていることも見出した。さらに、D-type cyclin のメンバーである OsCYCD3;1 遺伝子が、腋芽幹細胞の
活性制御に重要な働きをしていることも明らかにした。

研究成果の概要（英文）：We conducted a molecular genetic analysis using a model monocot, rice (Oryza
 sativa) to elucidate the mechanisms of axillary bud formation that gives rise to vegetative 
branches. First, we revealed that TAB1-FON2 pathway is important for stem cell maintenance during 
axillary bud formation, and that both TAB1 and FON2 negatively regulate expression of WOX4, a close 
paralog of TAB1. Next, we found that OSH1 acts downstream of TAB1 to maintain undifferentiated cells
 during the process of axillary bud formation. Furthermore, we revealed that OsCYCD3;1, a member of 
D-type cyclins, plays an important role in maintaining the activity of the axillary meristem.

研究分野：植物発生遺伝学

キーワード： 腋芽分裂組織　ブランチ　幹細胞　TILLERS ABSENT1  (TAB1) 　イネ (Oryza sativa) 

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
植物の形態形成を理解する上で、側枝をつくりだす腋芽の新生機構を明らかにすることは非常に重要であるが、
従来、腋芽新生に着目した研究は十分に行われていなかった。したがって、本研究により、腋芽新生に関わる複
数の遺伝子や、それらの関係性が明らかになった点に、学術的意義があると考える。また、イネの側枝形成は穂
数（米収量）を決定することから、本研究成果は、将来的にはイネの品種改良の基盤になり得るものであり、こ
の点から社会的意義も高いと考えられる。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
 植物は、成長段階に応じて形成される腋芽幹細胞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複雑な形態へと成長する。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の新生機構を明らかにすることは非常に重要である。しかしながら、腋芽新
生に着目した研究は十分に行われていないのが現状である。 
 これまでに、私たちの研究チームは、モデル単子葉植物のイネ (Oryza sativa) の腋芽新生に
着目して研究を行ってきた。腋芽幹細胞の新生時期と場所を特定し、その幹細胞の維持に必須な 
TILLERS ABSENT1  (TAB1) 遺伝子を見出してきた（Tanaka et al., Plant Cell, 2015）。しか
しながら、腋芽新生機構に関する理解は、どの植物においてもあまり進んでおらず、中でも、腋
芽幹細胞の新生や維持の制御機構については未解明な点ばかりであった。 
 
 
２．研究の目的 
 本研究では、イネの腋芽の新生メカニズムを明らかにすることを目的とした。この目的を達成
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）腋芽新生過程の幹細胞維持機構の解明 
（２）腋芽幹細胞制御候補遺伝子 FON1 の機能解析 
（３）腋芽新生における OSH1 遺伝子の機能解明 
（４）腋芽新生における OsCYCD3;1 遺伝子の機能解明 
 
 
３．研究の方法 
（１）腋芽新生過程の幹細胞維持機構の解明 
 これまでの研究によって、TAB1 遺伝子が腋芽幹細胞維持の促進因子として働いていること
を見い出していた。今回、腋芽幹細胞維持の抑制因子候補である FLORAL ORGAN NUMBER2  
(FON2) 遺伝子に着目して解析を実施した。具体的には、fon2 変異体や FON2 過剰発現体の
表現型を解析した。さらに、TAB1 遺伝子と FON2 遺伝子の遺伝学的な関係を明らかにするた
めの解析も実施した。 
 
（２）腋芽幹細胞制御候補遺伝子 FON1 の機能解析 
 花幹細胞の維持において、分泌型ペプチドをコードする FON2 遺伝子は、受容体型キナーゼ
をコードする FON1 遺伝子を通して機能していることが知られている（Suzaki et al., Plant & 
Cell Physiology, 2006）。上記（１）において、FON2 が、腋芽幹細胞の維持に関与しているこ
とを明らかにしたが、FON1 の役割については未解明であったため、FON1 の機能解明を目指
し、遺伝学的な解析も実施した。 
 
（３）腋芽新生における OSH1 遺伝子の機能解明 
 KNOX 遺伝子ファミリーに属する ORYZA SATIVA HOMEOBOX1（OSH1） 遺伝子は、茎
頂分裂組織の新生や未分化細胞の維持を担っていることが報告されていた（Tsuda et al., Plant 
Cell, 2011）。今回、腋芽新生における OSH1 の役割を明らかにすることを目的として、osh1 変
異体を用い、遺伝学的解析を実施した。 
 
（４）腋芽新生における OsCYCD3;1 遺伝子の機能解明  
 Cyclin は、細胞分裂の制御因子として知られているが、中でも、D-type cyclin (CYCD) は、
シロイヌナズナの様々な発生現象に関与していることが知られている。シロイヌナズナの 10個
の CYCD 遺伝子のうち、CYCD3 サブグループに属する３つの CYCD（CYCD3;1, CYCD3;2, 
CYCD3;3）は、側枝形成や茎頂分裂組織活性制御において重要な働きをしている（Dewitte et 
al., 2007）。イネにおいては、CYCD3 サブグループには OsCYCD3;1 遺伝子のみが存在してい
ることが知られていたものの、発生における機能については未解明であった。そこで、
OsCYCD3;1 遺伝子の機能解明を目指して逆遺伝学的な解析を実施した。 
 
 
４．研究成果 
（１）腋芽新生過程の幹細胞維持機構の解明 
 fon2 変異体の腋芽新生過程における幹細胞マーカーの発現を調べた結果、野生型における発
現と比較して、発現領域が大幅に広がっていることがわかった。さらに、FON2 過剰発現体で
は、腋芽幹細胞を維持できないことが判明した。これらの結果から、FON2 遺伝子が、腋芽幹
細胞維持の抑制因子として働いていることが示唆された。 
 FON2 と TAB1 の関係を明らかにするために、fon2 変異体において TAB1 遺伝子の発現



パターンを調べた結果、その発現領域が拡大することがわかった。このことから、FON2 遺伝
子は、TAB1 遺伝子の発現を適度に抑えていると考えられる。さらに、tab1 と fon2 の二重変
異体を作製した結果、予想外なことに、腋芽幹細胞が維持され、腋芽が新生されることが明らか
になった。この表現型から、fon2 変異によって、TAB1 の機能を代替する腋芽幹細胞の促進因
子が活性化されたため、tab1 の腋芽幹細胞維持不全が救済されたと考えられた。TAB1 の機能
を代替する腋芽幹細胞の促進因子の候補として、腋芽新生過程において、一過的に発現する 
TAB1 の機能を引き継いて、後から発現を開始する  WOX4 遺伝子の可能性が浮上した
（Tanaka et al., Plant Cell, 2015）。そこで、fon2 tab1 二重変異体の腋芽新生における WOX4 
遺伝子の発現パターンを解析した結果、早期に発現を開始することが判明した。さらに、TAB1 
プロモーターで WOX4 の発現を早期に誘導するコンストラクトを作製し、tab1 変異体に導入
したところ、tab1 fon2 と同様に、腋芽幹細胞が維持され、腋芽が新生されることが明らかにな
った。以上の結果から、fon2 tab1 で腋芽幹細胞が維持され腋芽が新生されるのは、WOX4 が
早期に発現するためであることが示唆された。この解析によって、TAB1 と FON2 は、腋芽新
生初期においては、WOX4 の発現を抑制していることが明らかになった。本研究成果に関する
論文が New Phytologist 誌に受理された。 
 
（２）腋芽幹細胞制御候補遺伝子 FON1 の機能解析 
 上述したように、fon2 変異は、tab1 の腋芽幹細胞維持不全を救済することから、fon1 変異
にも同様な作用があるかどうかを解析した。fon1 tab1 の表現型を解析した結果、tab1 の腋芽
幹細胞維持不全は救済されず、fon2 tab1 で見られたような野生型様の腋芽も観察されなかった。
次に、fon1 単独変異体の表現型を解析した結果、側枝数も腋芽の形態も、野生型同様であるこ
とが判明した。これら fon1 の表現型は、fon2 の表現型と対照的であったことから、FON1 は
腋芽幹細胞の制御には関与していないことが明らかになった。腋芽新生過程における FON1 の
時空間的発現パターンを解析したが、発現は全く検出されず、この結果も上記の結果と一致した。
以上から、腋芽新生過程では、FON2 は FON1 以外の受容体を介して機能している可能性が
示唆された。本成果をまとめた論文を、Cytologia 誌に発表した。 
 
（３）腋芽新生における OSH1 遺伝子の機能解明 
 まず、腋芽新生過程における OSH1 の発現パターンを解析した。腋芽新生初期の TAB1 が
発現する時期において OSH1 の発現が開始し、その後もその発現が維持されることが明らかに
なった。tab1 変異体では、腋芽新生がいろいろな発生段階で停止する。そこで、tab1 の腋芽新
生過程における OSH1 の発現パターンを解析した結果、腋芽新生の初期段階において OSH1 
の発現が低下していることが判明した。この結果から、tab1 で見られる腋芽新生不全の原因の
１つは、腋芽新生初期の未分化状態の低下である可能性が考えられた。 
 次に、osh1 変異体の表現型を解析した結果、osh1 では分げつが全く形成されないこと、そ
の原因は、腋芽分裂組織が形成されていないためということが判明した。したがって、OSH1 は、
腋芽新生過程においても未分化細胞を維持しており、腋芽分裂組織の形成に必須であると考え
られた。さらに、本研究によって、TAB1 の役割の１つは、腋芽新生初期の OSH1 の発現を維
持することであることも明らかになった。本成果に関する論文を、Cytologia 誌に発表した。 
 
（４）腋芽新生における OsCYCD3;1 遺伝子の機能解明  
 まず、OsCYCD3;1 遺伝子の時空間的な発現パターンを解析した。その結果、茎頂分裂組織や
葉原基で発現していることがわかった。また、腋芽新生過程においても明瞭な発現が検出された。
OsCYCD3;1 は、腋芽分裂組織の予定領域において発現を開始し、完成された腋芽分裂組織と葉
原基において発現していた。これらの結果から、OsCYCD3;1 が、腋芽新生に関与している可能
性が示唆された。次に、CRISPR/Cas9 によって、OsCYCD3;1 遺伝子の突然変異体を作製し、
表現型を解析した。その結果、oscycd3;1 変異体では、野生型と比較して、有意に側枝数が減少
することが判明した。側枝数が減少したことから、腋芽の形態を詳細に観察した結果、oscycd3;1 
の腋芽分裂組織は、野生型のものと比較して、サイズが小さかったり、形が歪であることが明ら
かになった。また、こういった異常は、oscycd3;1 の腋芽新生過程の初期段階から観察されるこ
とが判明した。以上から、oscycd3;1 では、腋芽分裂組織の活性が正常に維持されておらず、そ
れが原因で、側枝数が減少したと考えられた。また、D-type cyclin は細胞周期において機能す
ることから、oscycd3;1 で見られた腋芽分裂組織の活性低下は、細胞分裂の異常が原因であると
推測された。 
 以上の研究によって、イネの OsCYCD3;1 は、腋芽幹細胞の活性制御に重要な働きをしてい
ることが明らかになり、本成果を Journal of Plant Physiology 誌に発表した。 
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