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研究成果の概要（和文）： フロリゲン（花成ホルモン）の実体がFTタンパク質であること、輸

送される主要な形態は蛋白質であってmRNAではないことを明らかにした。FTタンパク質の長

距離作用能と輸送能において重要なアミノ酸残基を見いだし、輸送とその調節機構を解明するた

めの糸口を得た。FTタンパク質のパートナーであるFD蛋白質のリン酸化を実証し、14-3-3タン

パク質を介した複合体形成に必須であることを示した。フロリゲンの新たな役割として、側芽分

化と側枝伸長の調節を見いだし、BRC1タンパク質が側芽・側枝におけるフロリゲン複合体の活

性調節因子であることを明らかにした。 

 

研究成果の概要（英文）： In this study, we showed that the major component of florigen is FT 

protein (not mRNA as previously reported). Amino acid residues essential for long-distance 

transport and action of FT protein to promote flowering were identified. This will enable us 

to elucidate the mechanism and machinery of FT transport. We also demonstrated 

phosphorylation of the C-terminal region of FD, an FT partner bZIP transcription factor, 

which is required for the FT/14-3-3/FD complex formation. A novel role of florigen in 

regulation of axillary shoot development and elongation was elucidated. We showed that 

BRC1 acts as a regulator of florigen activity in axillary buds. 
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１．研究開始当初の背景 

 植物の発芽後の成長（後胚発生）をになう

茎頂メリステムは、成長の過程でその特性を

変化させ、それに伴って形成される器官が変

化する。これは茎頂メリステムの相転換と呼

ばれる。特に、花成と呼ばれる過程をへて、

茎頂メリステムは栄養成長メリステムから

生殖成長メリステムへと転換し、それまでの

葉に代わって花芽を形成するようになる。多

くの場合、生殖成長メリステムは受粉・結実

の後にその活動を終える。茎頂メリステムの

相転換は、茎頂メリステムから形成された器

官（葉や花）によって生成されたシグナル分

子が、茎頂メリステムに輸送され、茎頂メリ

ステムの細胞に作用することで調節されて

いると考えられている。 

 研究代表者らのこれまでの研究成果（Abe 

et al. 2005, Wigge et al. 2005, Huang et al. 

2005）などから、シロイヌナズナの FT タン

パク質が、長く謎であった花成における長距

離作用性シグナル分子（フロリゲンあるいは

花成ホルモンと呼ばれる）の実体である可能

性が大きな注目を集めるようになった

（Science 誌が選ぶ 2005 年の十大科学成果の

ひとつに挙げられた）。しかし、mRNA ある

いはタンパク質のいずれ（あるいは両方）が

輸送される実体であるかについては、本特定

領域研究申請時には、確実な結論が得られて

いなかった。さらに、研究開始直後の 2007

年 4 月には、mRNA の輸送を報告した論文

（Huang et al. 2005）が、筆頭著者を除く残り

の著者全員により取り下げられるという事

態が出来した。そうした状況から、輸送され

る実体の検証が当座の最も重要な課題のひ

とつであった。 

 また、研究代表者らの研究（Abe et al. 2005, 

Wigge et al. 2005）により、茎頂メリステムに

おけるフロリゲン（FT タンパク質）の作用機

構の一端が明らかされたが、パートナーであ

る bZIP転写因子 FDとの複合体形成の調節機

構など、多くの未解明の問題が残されていた。

さらに、輸送の分子機構の研究に関しては、

輸送実体の確定を待ってようやく着手でき

る状態であった。 

 花成以外でも、例えば、茎頂メリステムの

老化と活動停止において、結実シグナルのよ

うな長距離作用性シグナルの関与が以前か

ら示唆されたが（Hensel et al. 1994 など）、こ

れまでほとんど研究されてこなかった。した

がって、フロリゲンが茎頂メリステムにおけ

る花成以外の生理過程にも関わるという可

能性も含めて、これまで研究がされなかった

生理過程における新規の長距離作用性シグ

ナル分子の探索も重要な研究課題のひとつ

であると考えられた。 

 

２．研究の目的 

 上述の背景を踏まえて、本研究では、花成

を中心とした茎頂メリステムの相転換と器

官形成が成熟した器官が生成する長距離作

用性シグナル分子を介して統合的に調節さ

れる過程の分子基盤を明らかにすることを

目指した。 

 具体的には、（１）FT 遺伝子産物（mRNA・

タンパク質）の生成と輸送を制御する分子機

構の解明、（２）茎頂メリステムにおける FT

タンパク質の作用機序の解明、（３）これま

で研究されなかった生理過程における新規

の長距離作用性シグナル分子の探索と同定、

の３つを目的とした。（１）に関しては、ま

ず mRNA あるいはタンパク質のいずれ（ある

いは両方）が輸送される実体であるかを確定

すること、そのうえで適切な実験系を確立し、

輸送過程とその制御機構を明らかにするこ

とを目的とした。（２）に関しては、パート

ナーである bZIP転写因子 FDとの複合体形成

において、FD タンパク質の C 末領域のリン

酸化が重要であることが示唆されていたこ

とから、FDタンパク質のリン酸化を実証し、

リン酸化に関わるタンパク質キナーゼを同

定することを目的とした。また、FT タンパク

質と相互作用する新規のタンパク質の同定

を通して、FT タンパク質の作用機序の理解に

迫ることを目指した。（３）に関しては、（１）、

（２）の進捗を見ながら、FT タンパク質が、

茎頂メリステムにおける花成以外の生理過

程に新規の長距離作用性シグナル分子とし

て関わる可能性を検証することを当面の目

的とした。 

 

３．研究の方法 

（１）では、T7 タグや GFP などのタグ付き

の FT タンパク質を種々のプロモーターの制

御下で発現させる形質転換植物や人工合成

した塩基配列改変 FT 遺伝子をもつ形質転換

植物など用いた解析により、生理作用上重要



な輸送形態についての検証をおこなった。温

度処理による局部的な一過発現誘導系や、胚

軸接木法を用いた花成促進効果の接木伝達

性の検証系を利用した。さらに、生理作用上

重要な輸送形態が FT タンパク質であること

が確認された後は、１アミノ酸置換変異型 FT

タンパク質を熱ショックプロモーターの制

御下で発現させる形質転換植物を用いて、輸

送に重要なアミノ酸残基の探索をおこなっ

た。シロイヌナズナに比べて大きく、篩管液

の採取が容易なカボチャを用いた検証を共

同研究により進めた。並行して、FT 遺伝子の

発現制御に関わる新規因子の探索のために、

以前の研究により得ていた FT 関連変異体

crp-1Dの解析を進めた。 

（２）では、BiFC 法を用いて、茎頂メリステ

ムの細胞内における FTタンパク質と bZIP転

写因子 FD とのタンパク質間相互作用の可視

化を試み、これを用いて両タンパク質の相互

作用の制御様態の解析を進めた。また、茎頂

抽出物による FD タンパク質のリン酸化活性

の検証をゲル内リン酸化アッセイによりお

こなった。得られた生化学的特性の情報と茎

頂における発現の有無にもとづいてリン酸

化に関わるタンパク質キナーゼを絞り込み、

機能欠損変異体を取得して、検証を進めた。

FT タンパク質と相互作用する新規のタンパ

ク質の同定に関しては、約 2000 個存在する

転写因子に着目し、国内外の２つの転写因子

ライブラリの網羅的なスクリーニングをお

こなった。 

（３）では、フロリゲン遺伝子を欠損した ft

および tsf 変異体の花成時期以外の表現型を

精査することで、フロリゲンが関わる新規の

生理現象を探索した。これまでの研究の過程

で、気づきつつあった側枝の伸長過程に着目

することにした。また、（２）で同定された

転写因子の中に、側芽メリステムの発生の調

節因子である BRC1 があったことから、BRC1

に注目して解析を進めた。 
 
４．研究成果 

 長らく不明であったフロリゲン（花成ホル

モン）の実体が FT タンパク質であり、mRNA

ではなくタンパク質として輸送されること

が明らかになった。これは、大学生向けの生

物学、植物学、植物生理学等の国内外の教科

書のみならず、高校の生物の教科書や資料集

にも記述されるようになった。研究代表者や

同じく計画研究班員の一人である島本功教

授（奈良先端科学技術大学院大学）の本特定

領域研究における大きな研究成果と言うこ

とができる。 

 

 以下に、主要な研究成果を列挙する。 

 

(1) フロリゲンの輸送形態はタンパク質で

あることが明らかになった。mRNA が生

理的に意味のある輸送形態である可能

性は、① 茎頂で mRNA が検出されない

こと、② 人工合成した塩基配列改変 FT

遺伝子（mRNA の塩基配列と二次構造が

本来のものとは全く異なる）が本来の FT

遺伝子と遜色ない機能を持つことなど

から否定された（論文⑧と⑨）。 

(2) 成熟した葉の葉身で一過的に発現させ

た FT タンパク質は 8 時間後には花成を

促進するのに十分な量が葉身から搬出

され、少なくとも 12 時間後には茎頂で

検出されるようになり、24 時間後には、

SOC1 遺伝子のような標的遺伝子の転写

を活性化することが明らかになった。こ

れらの時間的な関係はこれまでの知見

とよく一致する（論文作成中）。 

また、この系を用いることで、FT タンパ

ク質の輸送に関わる因子の遺伝子候補

の検証も進めている（論文作成中）。 

東京大学・阿部光知准教授（公募研究班

員）との共同研究。 

(3) FT タンパク質上で輸送に重要なアミノ

酸残基と花成促進に重要なアミノ酸残

基が異なることが明らかになった。前者

に関しては、３つのアミノ酸残基を同定

した。カボチャの実験系を用いた共同研

究（米国カリフォルニア大学デイヴィス

校 W. Lucas 研究室）から、これらのアミ

ノ酸は、篩管を通って茎頂付近まで輸送

され、篩管から積み下ろされた後に、細

胞間移行により茎頂メリステム内を伝

搬していく過程に重要である可能性が

示唆された（論文①）。 

(4) 優性の crp-1D 変異体および機能欠損変

異体である crp-2変異体、mab2変異体な

どの解析により、転写メディエータ複合

体の CDK8 モジュールの MED12 および

MED13 サブユニットが、FT 遺伝子およ

びその上流と下流の遺伝子の転写制御

に関わる複数のステップを標的とする



新規の花成制御因子であることが明ら

かになった（論文⑤。）。 

奈良先端科学技術大学院大学・田坂昌生

教授（計画研究班員）、東京大学・阿部

光知准教授（公募研究班員）との共同研

究による成果。 

(5) シロイヌナズナに存在する 13 種の

14-3-3 タンパク質アイソフォームのうち、

5種が茎頂で発現し、FT タンパク質（お

なじくフロリゲンである TSF タンパク

質）および FD タンパク質と相互作用す

ることを明らかにした。また、これらが

FT タンパク質および TSF タンパク質と

は相反する機能を持つ TFL1 タンパク質

とも相互作用することも明らかにした。

機能的冗長性の存在から、解析が難しい

が、機能欠損変異体と過剰発現体の解析

から、花成促進あるいは花成抑制に関わ

るアイソフォームが明らかになりつつ

ある。 

(6) FD タンパク質の C 末領域内の 282 番目

のスレオニン（T282）がリン酸化される

こと、このリン酸化が、14-3-3 タンパク

質を介した FT タンパク質との複合体形

成に重要であることが明らかになった。

カルシウム依存性や分子量、茎頂におけ

る発現、細胞内局在などの情報にもとづ

き、FD リン酸化に関わるタンパク質キ

ナーゼの候補を数個の CPK に絞り込み、

機能欠損変異体を取得して、検証を進め

ている。 

名古屋大学・町田泰則教授（領域代表

者・計画研究班員）との共同研究。 

(7) FT タンパク質と相互作用する転写因子

を多数同定した。その中には、FD タン

パク質が所属する bZIP のほかに、TCP

や VOZ、Myb といったファミリーの転写

因子が含まれていた。それらの転写因子

には、FT タンパク質との相互作用に

14-3-3 タンパク質を必要とするものとし

ないものがあった。14-3-3 タンパク質を

必要しない相互作用因子には、側芽メリ

ステムの発生の調節因子である BRC1 が

あった（論文②）。 

(8) フロリゲンは、側枝の伸長を促進すると

いう、これまで知られていなかった新規

の生理作用を持つことが明らかになっ

た。２つのフロリゲン遺伝子（FT 遺伝子

と TSF 遺伝子）は、花成促の場合と同様

に日長により使い分けられており、長日

条件下では FT 遺伝子が、短日条件化で

はTSF遺伝子が主に機能していることが

わかった（論文③）。 

東京大学・阿部光知准教授（公募研究班

員）との共同研究による成果。 

(9) フロリゲンは、葉に由来する長距離作用

シグナルとして、側芽メリステムにおい

ても花成を促進する作用を持つことが

明らかになった。BRC1 は側芽メリステ

ムに特異的なフロリゲン作用の抑制因

子としてはたらくことで、側芽メリステ

ムが直ちに加勢することを阻止し、高次

の分枝の発達を可能にしているという

モデルを提唱した（論文②）。 

 

 以上のほかに、本特定領域研究の研究と関

連して、以下の共同研究による成果を得た。 

 

(1) 柑橘類の花成人為的調節における FT 相

同遺伝子の利用に関して、共同研究によ

る成果を得た（論文⑦）。 

(2) ヨーロッパで確立された現代バラの四

季咲き性が、中国原産のコウシンバラ

（Rosa chinensis）が持つ TFL1 相同遺伝

子の機能欠損変異の導入によるもので

あることを明らかにした共同研究に参

画した（論文⑥）。 
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〔その他〕 
新聞報道： 

① 2010 年 4 月 20 日「花成のメカニズムを探

る」京都新聞科学欄 

 
アウトリーチ活動： 
① 本特定領域研究における研究成果等をも

とに、日本植物生理学会が一般向け読者
に向けに化学同人から刊行した「植物ま
るかじり叢書」 の第３巻『花はなぜ咲く
の？』（西村尚子・著）の企画と編集を
担当し、コラム、読書案内等を執筆した
（図書の④）。 

② 本特定領域研究における研究成果等をも
とに、日本植物生理学会が一般向け読者
に向けに講談社から刊行した『これでナ
ットク！植物の謎』（ブルーバックス
B1565）に回答者として協力した。 

③ 本特定領域研究における研究成果等に関
連して、高校の生物の教科書および資料
集に写真・資料等を提供した（２社）。 

④ 2007 年 9 月および 2008 年 3 月に、植物生
理学会の市民講座等で、本特定領域研究
における研究成果とわれわれの生活との
かかわりについてわかりやすく講演した。 

⑤ 2009 年 12 月に、出身高校（長野県立松本
深志高等学校）において、本特定領域研

究における研究とその成果の紹介を含む
講演をおこなった。 

⑥ 2007 年度から、放送大学において主任講
師として、｢植物の科学｣という科目を企
画担当し、本特定領域研究における研究
成果等をもとに植物科学の一般への普及
に努めている（図書の②）。 
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