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研究成果の概要（和文）：　イネの花序は、穂軸、ブランチ、小穂、花などから構成される階層性の高い構造で
あり、これらの各部位は、それぞれ異なるタイプのメリステムから形成される。本研究では、メリステムの機能
と密接に関連させつつ、イネの花序や花の発生ロジックを明らかにすることを目的とした。
　本研究では、新たな遺伝子を同定し、既知の遺伝子を含めて，花序や花の発生機構を明らかにした。主要な研
究成果の例：転写共役因子ASP1は幹細胞の恒常性の維持と花序構築に重要な役割を果たす。TOB1/2/3の3つの
YABBY遺伝子は細胞非自律的にブランチと小穂の発生を制御する。WOX遺伝子の１つTAB1は腋芽メリステム形成に
必須である。

研究成果の概要（英文）：Rice inflorescence has a higher-order complex structures, consisting of main
 rachis, branches, and spikelets, and floral organs differentiate in the spikelet. These 
inflorescence parts are formed from distinct types of the meristems, such as inflorescence, branch, 
spikelet and flower meristems. The objective of this research project is to understand developmental
 logics that regulate the construction of inflorescences and flowers in relation to meristem 
function.
    We found several new genes involved in inflorescence and flower development. Focusing on these 
new genes in addition to those already known as homologs, we revealed the developmental mechanisms 
as follows: ASP1 encoding transcriptional corepressor plays a critical role in stem cell homeostasis
 and inflorescence development; there YABBY genes, TOB1/2/3, regulate non-autonomously spikelet and 
branch development; TAB1 encoding WOX transcription factor is essential for axillary meristem 
development. 

研究分野：植物発生遺伝学

キーワード： 発生・分化　メリステム　花序　花　小穂　ブランチ　遺伝子　イネ (Oryza sativa)
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研究成果の学術的意義や社会的意義
　本研究では、独特の形態をもつイネの花序や花を構築する遺伝子を単離し、その機能を解析した結果、その発
生メカニズムの理解が大きく進展した。また、この遺伝子の機能をシロイヌナズナと比較することにより、各々
の種に独自な機能と共通する機能を明らかにした。したがって、本研究は、イネの発生を理解するのみではな
く、被子植物の発生を総合的に理解することや遺伝機能の進化などについて大きな学術的な貢献をしたと考えら
れる。また、イネは主要な作物の１つであり、この発生の機構解明は形態改変を通したイネの育種や品種改良に
も今後発展すると考えられ、応用的にも意義のある研究であった。



 

 

１．研究開始当初の背景 
イネは、穂軸、1次・2次ブランチ（枝梗）、花を内包する花序単位である小穂、などから構成さ

れており、複雑な高次の階層性をそなえた花序を作り出す。茎頂分裂組織（メリステム）から転換

した花序メリステムは、ブランチメリステム（1次、2次）や 小穂、花メリステムを分化し、それ

ぞれブランチや小穂、さらに花を形成する。イネの花序形態は、ブランチの数や長さ、小穂の数な

どによって決定され、これらは、全てメリステムの機能へと還元できる。したがって、花序構築の

メカニズムは、メリステムの転換、維持、有限性などの制御と密接に関わっている。すなわち、イ

ネの花序は階層性が高く、それに基づく花序の各部位の発生は各メリステムの機能や性質が大きく

依存している。 

これに対し、シロイヌナズナの花序は、花茎に直接花が形成されるという単純な発生過程であり、

高い階層性は見られない。したがって、イネは、被子植物一般に見られる高次の階層性をもつ花序

構築の発生ロジックを明らかにする上ですぐれたモデル生物ということができる。研究開始当初、

イネの花序の形態形成に関しては研究が進みつつあったが、メリステムの機能と関連させた花序構

築の発生機構の解明はまだ不十分であった。 

 
２．研究の目的 
 本研究は、高次の階層性をもつイネの花序の構築機構と独自の形態をもつ花の分化機構を制御す

る発生メカニズムを、メリステムの機能と密接に関連させて、分子レベルで明らかにすることを目

的としている。この目的を達成するため、花序や花の発生やそのメリステムの機能を制御する新た

な遺伝子をいくつか同定し、その機能を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
本研究では、(1) 花序や花が異常となった突然変異体から出発し、その原因遺伝子を単離して、そ

の機能を解明するという順遺伝学的なアプローチと、(2) 花やメリステムを制御する既知の遺伝子か

ら出発してその機能をさらに深く詳細に理解するという逆遺伝学的アプローチの、2 つの手法によ

り、花の発生と花序構築の理解を深める。 
順遺伝学アプローチでは、ポジショナルクローニングにより遺伝子単離を目指したが、次世代シ

ーケンスを併用して、効率的に遺伝子の単離を遂行した。また、逆遺伝学アプローチでは、RNA サ

イレンシング方による遺伝子ノックダウに加えて、TILLING 方によるノックアウト個体の探索を行

った。さらに、本研究が開始したころに開発されたCRISPR-CAS9 技術をいち早い導入し，人為的

ノックアウト個体の作出も行った。 
 

４．研究成果 

(1) 花メリステムにおいて幹細胞増殖を負に制御しているFLORAL ORGAN NUMBER2 (FON2) 遺伝

子（シロイヌナズナのCLV3 オーソログ）の機能喪失変異を昂進する変異体 (1B280) から出発して、

シロイヌナズナのTOPLESS (TPL) 様の転写コリプレッサーをコードするABERRANT SPIKELET 
AND PANICLE1 (ASP1) 遺伝子が、花序や花メリステムの維持に重要な役割を果たしていることを明

らかにした。1B280 変異体は fon2 と asp1 の 2 重変異体であること、この変異体では花序メリステム

が非常に増大しその原因は幹細胞の過剰増殖に起因していること、その結果花序の主軸が二叉に分

岐することなどが判明した。トランスクリプトーム解析の結果、負のシグナリング経路である FON2
と転写コリプレッサーであるASP1 とは、類似した機能をもつ多くの遺伝子を共通に負に制御して

いることが明らかとなった。したがって、幹細胞の恒常性の維持には、FON シグナリングとASP1
コリプレッサーが協調して、多くの遺伝子の発現を適切に抑制することが必須であると考えられる。 
(2) イネの花序では、らせん葉序（枝序）で１次ブランチが形成される。一方、ri 変異体（旧名 pvp1）
では、１次ブランチは部分的に輪生枝序で形成される。この ri 変異の原因遺伝子を単離した結果、

BELL1 型のホメオドメイン転写因子をコードしていることが明らかとなった。遺伝子の機能を解析

した結果、RI は、花序メリステムにおいて１次ブランチメリステムが分化する位置で発現すること、

１次ブランチメリステムの開始パターンを決定すること、主軸の節間伸長を制御することなどが、

明らかとなった。また、RI のパラログであるRIL1 (旧名PVP2) の変異体を単離し併せて解析した結

果、RIL1 はRI と冗長的に機能して花序構築を制御していること、これら２つの遺伝子は茎頂メリス

テムの確立や維持にも重要な役割を果たしていることなどが判明した。 
(3) 逆遺伝学手法により、YABBY 遺伝子ファミリーに属する TONGARI-BOUSHI1 (TOB1)、TOB2、 
TOB3 の機能を解析した結果、これらの遺伝子は冗長的に、ブランチや小穂メリステムの機能を制御



 

 

していることが明らかになった。TOB1 単独変異体では、主に小穂メリステムの機能が損なわれるが、

tob1 変異体で TOB2 と TOB3 のノックダウンを同時に行うと、ほとんど小穂が形成されないブラン

チだけの花序が形成される。これは、ブランチメリステムの機能が極度に損なわれた結果、小穂が

全く形成されなくなったことによると考えられる。また、これら 3 つの TOB 遺伝子は小穂やブラン

チのメリステムそれ自体では発現しておらず、小穂器官やブランチの苞葉などで発現していること

が示された。したがって、これらの TOB 遺伝子は細胞非自律的にメリステムを制御しており、側生

器官からのメリステムの活性を制御するシグナリングに関わっていると考えられる。 
(4) TILLARS ABASENT1 (TAB1) は、シロイヌナズナにおいて幹細胞維持の主要促進因子である

WUSCHEL (WUS) のオーソログである。機能喪失変異体を単離して解析した結果、TAB1 は腋芽メリ

ステムの形成に必須であること、シロイヌナズナとは異なり TAB1 は茎頂メリステムでは機能してい

ないことなどが判明した。TAB1 は腋芽メリステム過程の初期〜中期にかけて発現し、未分化細胞を

維持するために機能していると考えられる。一方後期になると TAB1 の発現は消失し、そのかわりパ

ラログのWOX4 が発現するようになる。したがって、イネでは、2 つのWOX 遺伝子が入れ替わるよ

うに発現して、腋芽メリステム形成を促進していると考えられる。また、tab1 変異体では小穂の数

が減ることから、花序形成の際の腋芽メリステム形成にも TAB1 が機能していると考えられる。 
(5) 花の発生では、クラスC 遺伝子のOsMADS3、OsMADS58、DROOPING LEAF (DL)、FON2 など

の機能を解明した。OsMADS3 とOsMADS58 はともに、花メリステムの有限性を制御していること、

心皮アイデンティティーの決定には重要な役割を果たしていないこと、また、DL は心皮アイデンテ

ィティーの決定と花メリステムの有限性を制御していることを明らかにした。また、OsMADS3 の機

能喪失が fon2 変異を昂進することから、OsMADS3 は幹細胞の恒常性の維持にも関わっていること

が示唆された。 
(6) 小穂の頂端部に形成される芒は、ジャポニカイネの栽培化の過程で、消失あるいは長さが短くな

ってきた。この芒形成に着目して研究を進めた結果、YABBY 遺伝子であるDL とARF 遺伝子の一つ

のOsETTIN2 (OsETT2) が芒形成の制御に必須であることが明らかとなった。DL の機能が欠損する

と本来芒を形成する系統でも芒形成が阻害された。一方、OsETT2 が芒原基で異所的に発現すると本

来芒を形成しない系統で芒が伸張するようになった。空間的な発現パターンの解析結果も含めると、

芒原基でDL とOsETT2 が発現することが芒形成に必要であること、ジャポニカでは、栽培化の過程

で芒原基におけるOsETT2 の発現が消失したことが、芒が形成されない一つの要因であることが明

らかとなった。 
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