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研究成果の概要（和文）：植物シュート成長を支える茎頂幹細胞の機能維持に必須の役割を果たすサイトカイニ
ンの生合成・代謝と輸送システム制御の成り立ちを、分子レベル、遺伝子レベルで解析し、維管束系を介して根
から地上部へ輸送されるサイトカイニン分子種のうち、前駆体型輸送が茎頂幹細胞の機能維持に重要な役割を持
ち、サイトカイニン活性化にはたらくLOGを介して作用すること、活性型輸送は主に葉面積など分化後の形質の
制御に関わることを明らかにした。窒素栄養条件に応答したサイトカイニン生合成系遺伝子の発現制御研究の知
見と統合し、栄養環境に応答した植物成長調節における、茎頂幹細胞へのサイトカイニン作用の分子機構モデル
を構築した。

研究成果の概要（英文）：The molecular and genetic studies revealed that among the cytokinin 
molecular species transported from the root to the shoot via the vascular system, the precursor-type
 transport form (trans-zeatin riboside) plays an important role in the maintenance of shoot apical 
stem cell activity mediated by LOG, an activating enzyme of cytokinin, while the active-type 
transport form (trans-zeatin) is mainly involved in the control of post-differentiation traits such 
as leaf area. Integrated with the findings on the regulation of cytokinin biosynthetic gene 
expression in response to nitrogen nutrient conditions, we constructed a molecular model of 
cytokinin action on shoot apical stem cells in the regulation of plant growth and development in 
response to nutrient conditions.

研究分野： 植物生化学

キーワード： 茎頂幹細胞　サイトカイニン　シロイヌナズナ　イネ

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究により、植物の陸上バイオマスの根源ともいえる茎頂幹細胞の機能維持と活性調節におけるサイトカイニ
ンの作用機作の分子基盤、具体的には、茎頂幹細胞を含む微空間内へのサイトカイニンの輸送と、作用に至るま
での代謝と移動、受容の場の空間的配置の重要性を明らかにすることができた。本研究成果は、植物バイオマス
生産や低インプット型作物生産の向上のための分子育種に向けた重要な知識基盤となる。

※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 
植物のシュートは「葉＋茎＋腋芽」から構成されるファイトマーと呼ばれる基本単位が連結した
構造体と捉えることができる。茎頂の先端に存在する成長点では、幹細胞を起点として規則的か
つ持続的に新たなファイトマーが作り出されている。また各ファイトマーの連結部にある節に
は茎頂由来の幹細胞が残存・休眠しており、ある条件が揃うと分裂活性が回復し、その茎は伸長
することができる（節間伸長）。このファイトマーの創出と伸長制御により、植物成長の永続性
と可塑性が生み出されている。茎頂先端の幹細胞を含む未分化細胞群領域は「茎頂メリステム
（分裂組織）」と呼ばれ、その未分化状態の維持機構や葉原基分化の決定機構などが詳しく研究
されてきた。しかし、その根幹をなす「茎頂幹細胞」の特性と増殖性・多能性の維持に必須な制
御システムについてはよく理解されないままであった。また、節間伸長においては、形態観察か
ら節間に存在する「介在分裂組織」の存在が提唱されているが、その概念と存在場所が予測され
ているに留まっており、その根幹をなす「幹細胞」の実態や細胞増殖の休眠・再活性化のしくみ
については全く未解明であった。 
 
２．研究の目的 
植物成長は、茎頂幹細胞分裂を起点としたファイトマー創出と、介在分裂組織に存在する幹細胞
の分裂を起点にした節間伸長の組合せにより、その永続性と可塑性が生み出されている。しかし、
これら２つの幹細胞の特性と増殖性の維持に必須な制御システムについてはよく理解されてい
ない。幹細胞の増殖を厳密かつ柔軟に制御するしくみを理解するためには、情報分子として働く
植物ホルモンの果たす役割を明らかにすることが必要不可欠である。本研究では、茎頂幹細胞と
節の幹細胞に着目し、その増殖活性の制御における植物ホルモンの役割を分子レベルで解き明
かすことを目的とする。茎頂幹細胞においては、サイトカイニンの生合成と輸送システムの茎頂
幹細胞領域における空間配置を明らかにし、その配置の持つ生物学的意義と幹細胞へのサイト
カイニン供給のしくみを明らかにする。節の幹細胞においては、幹細胞の休眠・再生・活性化の
しくみとそれに関わる遺伝子を同定し、植物ホルモンの果たす役割を明らかにする。以上の研究
を通して、本申請領域の目標とする植物幹細胞の永続的な増殖性を支える分子メカニズムの一
端を解明する。 
 
３．研究の方法 
(1)茎頂幹細胞の増殖制御機構の解明 
先行研究により、茎頂メリステムへのサイトカイニンの大部分は、維管束系を介して他器官、具
体的には根から供給されていることが示されている。そこでその輸送経路である道管内のサイ
トカイニン分子種組成を解析するとともに、サイトカイニン生合成や輸送系遺伝子の機能欠失
変異体と野生型の接木植物の表現型を解析することにより、茎頂幹細胞へのサイトカイニン供
給における代謝と輸送動態を調べた。また、栄養環境変動に対するそれら遺伝子の発現応答を解
析した。 
すでにサイトカイニンの輸送体として同定していた ABCG14 の輸送特性について、輸送基質と

輸送方向性に着目し検証した。並行して、新奇のサイトカイニン輸送体遺伝子の探索を、シロイ
ヌナズナ培養細胞系およびタバコ葉での一過的発現法を用いて行った。 
 茎頂分裂組織内でのサイトカイニン生産と受容の空間的配置の重要性を明らかにするために、
茎頂細胞層特異的に発現するプロモーターにサイトカイニン活性化酵素 LOG やサイトカイニン
分解酵素 CKX の遺伝子を連結した遺伝子をシロイヌナズナに導入し、その表現型を観察した。 
 
(2) 節幹細胞の活性化と増殖維持機構の解明 
浮イネは水中に浸すとそれに応答した節間伸長が起こり、シュート先端を水上にまで伸ばすこ
とで酸素供給を確保している。その応答初期過程で節の幹細胞の休眠からの活性化、もしくは新
生が起こると仮定し、一般的な栽培イネと浮きイネの深水処理後の介在分裂組織のトランスク
リプトーム解析と植物ホルモンの定量解析を行った。また、両イネ種の応答の違いを律する遺伝
子を同定するために QTL 解析を行なった。 
 
４．研究成果 
(1)茎頂幹細胞の増殖制御機構の解明 
シロイヌナズナ道管液中のサイトカイニン分子種の詳細な定量解析を行なった結果、従来輸送
型とされてきたリボシド型前駆体（trans-zeatin riboside）に加え、約２割程度活性型（trans-
zeatin）も輸送されていること、また窒素栄養添加に応答し、trans-zeatin riboside の割合が
増加することを見出した。この意義を明らかにするため、サイトカイニン活性化のできない log
七重変異体（logS）と、サイトカイニンの前駆体合成が著しく低下した ipt357 変異体を穂木と
し、野生型（WT）の台木に接木したキメラ植物（logS/WT, ipt357/WT）を作成し、その表現型を
解析した。その結果、ipt357/WT は ipt357 で見られる矮化と葉間期の延伸のいずれも回復した



のに対し、logS/WT では矮化飲みのみ回復した。また logS/WT では茎頂メリステムサイズの回復
も見られなかった。茎頂メリステムでは LOG 遺伝子は最表細胞層の L1層と頂端部の中心帯で発
現し、受容体 AHK はより深部の形成中心で発現している。以上のことから、根から維管束を介し
て地上部に供給される複数のサイトカイニン輸送形態のうち、活性型（trans-zeatin）は茎頂幹
細胞付近に存在する受容体には作用せず、主に葉面積の維持に関わるのに対し、前駆体（trans-
zeatin riboside）は茎頂最表細胞層の LOG 発現部位にまで到達し、活性型に変換後、形成中心
付近で発現する受容体を介して、茎頂幹細胞の機能維持にも関わっていることが明らかになっ
た。以上の結果から窒素栄養環境に対する巧妙な成長制御機構モデルを提案した（Osugi et al. 
Nature Plants 2017）。このシステムは、大気 CO2濃度変動に応答したシュート成長促進調節に
も関わることを明らかにした（Kiba et al. Sci Rep 2019）。植物はこの制御システムを通して、
栄養環境の変化に応答した地上部の成長調節を巧みに行なっていると考えられる。 
ABCG14 をシロイヌナズナ培養細胞 T87 で発現誘導する系を確立し、誘導後に培地中に放出され

るサイトカイニン分子種、および細胞内に蓄積する分子種と、さまざまな阻害剤処理によるそれ
らの影響を定量的に解析することで、サイトカイニンの根から地上部への長距離輸送を司る
ABCG14 の輸送基質は、ヌクレオチド型前駆体排出輸送体であることを明らかにした（投稿準備
中）。 
茎頂分裂組織でのサイトカイニン輸送に関与する新奇輸送体候補遺伝子を探索のため、茎頂メ

リステム領域のトランスクリプトームのデータマイニングを行い、候補対象遺伝子を数十にま
で絞り込んだ。それらについて、シロイヌナズナ培養細胞系およびタバコ葉内で一過的に発現誘
導し、外液中に放出されるサイトカイニンの定量解析を行うことでスクリーニングを行なった。
その結果、前駆体の輸送に関わると予想される新奇の候補遺伝子を複数単離した（未発表）。 
 また、イネ科植物の栄養環境変動に応答した成長調節機構へのサイトカイニン作用機構を明ら
かにした（Shibasaki et al. Frontiers in Plant Science 2021; Kawai et al. Plant Physiology 
2022）。 
 茎頂部での LOG の発現は L1 層および中心帯に限定されている一方で、受容体 AHK はより深部
の形成中心で発現している。両者の空間的分離の重要性や生物学的意義を検証するため、
log123457 六重変異体に LOG7pro:LOG（コントロール）, CLV3pro:LOG:CLV3ter（中心帯発現）, 
または WUSpro:LOG:WUSter（形成中心発現）を導入した形質転換植物を作出し、茎頂メリステム
サイズを観察した。その結果、CLV3pro:LOG:CLV3ter ではサイズの回復が見られたものの、
WUSpro:LOG:WUSter では回復が起こらなかった。以上のことから、サイトカイニンの生産と受容
の空間的配置が茎頂幹細胞の活性維持に重要であることを示唆した。また、細胞内局在性の異な
るCKXを用いたCLV3pro:CKX:CLV3ter、WUSpro:CKX:WUSterコンストラクトを用いた実験により、
中央帯領域におけるアポプラスト空間のサイトカイニン濃度の維持が、茎頂幹細胞活性の維持
に重要であることを示唆する結果を得た（未発表）。 
 
 
(2) 節幹細胞の活性化と増殖維持機構の解明（2020 年 2月 10 日まで） 
一般的な栽培イネと浮きイネの深水処理後の介在分裂組織のトランスクリプトーム解析と植物
ホルモンの定量解析を行った。その結果、深水依存的にエチレンが蓄積するが、これはエチレン
合成酵素遺伝子 (ACO2,7)の発現上昇によることが明らかになった。また、ABA 合成酵素遺伝子
（NECD1）の発現が減少すること、さらに ABA 分解酵素遺伝子（ABA8ox1,2）の発現が上昇してい
ることによって、ABA 含量の低下がおこることが明らかになった。さらに、ジベレリン（GA）合
成酵素遺伝子 GA20ox2 (SD1)が発現上昇し、GA 分解酵素遺伝子（GA2ox10）の発現量が低下する
ことから、GA が浮きイネ特異的に蓄積されることが明らかになった。以上のように、介在分裂
組織周辺で植物ホルモン関連遺伝子の変化が起こり、それぞれの植物ホルモン含量が変化する
ことを明らかにした（Minami et al. Plant Physiology 2018）。 
高精度連鎖解析によって、浮きイネの節間伸長を説明する主要 QTL（qTILC9285）が GA 合成酵

素遺伝子 GA20ox2 (SD1)をコードしていることを明らかにした。また浮きイネ型 GA20ox2 (SD1)
遺伝子は、エチレンの情報伝達因子である OsEIL1A がプロモーターに結合することで発現が誘
導されることを明らかにした。さらに、一般的なイネでは、GA53 から GA20 を触媒する GA 水酸
化経路が働き活性型ジベレリンの GA1 を生産するが、浮きイネの GA20ox2 (SD1)遺伝子は GA12
から GA9 への触媒活性が非常に高く、GA 非水酸化経路が優先されることにより、活性型ジベレ
リンの GA4 を生産することを見いだした。また GA4 は GA1 に比べ節間伸長誘導力が極めて高い
ことが明らかになった。以上のように、浮きイネの急激な節間伸長を支える幹細胞増殖活性化の
分子メカニズムの一端を明らかにした。さらにイネの野生種の遺伝子配列解析を行い、浮きイネ
の GA20ox2 (SD1)アリルはバングラデシュ周辺の野生種由来であることを明らかにした（Kuroha 
et al. Science 2018）。 
 
QTL 解析により、イネの節間伸長を制御する２つの遺伝子を同定し、ACE1、DEC1 と命名した。

ACE1 は未知のタンパク質をコードしており、浮きイネ型 ACE1 を日本型のイネに導入した形質転
換体は、ジベレリン依存的に節間伸長した。ACE1 は節間の介在分裂組織の活性化に関わってい



ると考えられ、ジベレリンと協調して節関伸長を促進する「アクセル」の役割をしていると考え
られた。一方、DEC1 は転写因子をコードしており、この遺伝子に変異を導入すると節間伸長が
誘導され、逆に DEC1 遺伝子を過剰発現したイネは矮性を示したことから、DEC1 は節間の介在分
裂組織の活性を負に制御する「ブレーキ」の機能を保持していることが考えられた。以上の様に、
全く逆の作用を示す遺伝子のバランスによって節間伸長が制御されていることが明らかになっ
た。また、ACE1 および DEC1 を他のイネ化植物に導入したところ、同様の表現型を示したことか
ら、ACE1、DEC1 はイネ化で共通して節間伸長を制御していると考えられた（Nagai et al. Nature 
2020）。 
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