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研究成果の概要（和文）： 分枝パターンを決定する主要な要因である腋芽の休眠と花序の分枝について分子遺伝学的
解析を行った。腋芽の休眠については、休眠を再現性よく観察する実験系を確立し、腋芽が休眠する際には腋芽全域で
細胞分裂活性が急速に低下し、休眠が解除される際には細胞分裂が復活することが明らかになった。腋芽だけを採取し
てトランスクリプトーム解析を行い、腋芽休眠開始・解除に伴う遺伝子発現変化を網羅的に解析した。その結果、休眠
にはストリゴラクトンの下流でABAやジャスモン酸、植物に特異的な細胞周期抑制遺伝子などが関わることが明らかに
なった。

研究成果の概要（英文）：Dormancy of the axillary buds and shoot branching in the inflorescence were 
analyzed at a molecular level. First, an experimental system to analyze the bud dormancy was established. 
By using this system, it was found that cell divisions were stopped in the whole area of the buds when 
they go to the dormancy state. On the other hand, cell division restarts when buds start to grow. 
Microarray analysis using laser dissected buds showed a possibility that ABA, Jasmonic acids and plant 
specific class of cell cycle inhibitors work downstream of Strigolactonn to control bud dormancy.

研究分野： 植物分子遺伝

キーワード： イネ　分枝　腋芽休眠　ストリゴラクトン　穂の分枝　TAWAWA1
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１．研究開始当初の背景 

 植物は枝分かれを繰り返しながら成長し、

種ごとに特徴的な枝分かれパターンを築く。

枝分かれの基になるのは、葉の付け根につく

られる腋芽である。形成されたすべての腋芽

が成長するわけではなく、形成部位や環境要

因などによって、腋芽ごとに成長を続けるか

休眠するかという決定が下される。休眠する

ことが決定すると、腋芽は伸長せずに葉の付

け根に留まって待機し、条件が整うと成長を

再開する。一般に、腋芽にとっては「休眠」

がデフォルト状態であり、腋芽伸長を抑える

しくみがはたらいていると考えられてきた。 

腋芽の休眠に関しては、植物ホルモンであ

るオーキシンとサイトカイニンの関与が知

られていたが、腋芽の伸長制御に関する分子

遺伝学的研究が進むにつれて、これらふたつ

のホルモン以外の「腋芽伸長抑制ホルモン」

が腋芽の伸長を抑えていると考えられるよ

うになった。2008 年には、イネ、エンドウ、

シロイヌナズナを用いた研究から、ストリゴ

ラクトン（あるいはその代謝物）がその「腋

芽伸長抑制ホルモン」であることが報告され

た (Gomez-Roldan et al. Nature 2008)。 

ストリゴラクトンの発見は腋芽休眠の研

究において重大なブレークスルーとなった

が、依然、休眠とはどのような現象なのか、

休眠・伸長と芽の状態が変化する際に腋芽で

何が起こるのか、ストリゴラクトンがどのよ

うに腋芽伸長を抑制するのかなどについて

は不明であった。 

上記のように、栄養成長期には腋芽は休眠

するが、一般に、生殖成長期に至ると腋芽は

休眠しなくなる。イネの穂が形成される過程

では、新たに形成された腋芽は穂の枝分かれ

としてさらに次の段階の腋芽をつくるか、ま

たは、花（小穂）に分化して活動を終える。

すなわち、それぞれの腋芽における「枝にな

るか花になるか」という選択の繰り返しによ

り穂の枝分かれ程度が決まり、イネ穂の形態

が決まる。これまでに TAWAWA1(TAW1)遺伝

子は花への分化を抑制する遺伝子であり、

TAW1 のはたらきが強くなると穂の枝分かれ

が増加することを見出した。TAW1 遺伝子の

単離は終了したが、その分子レベルでの機能

は不明である。 

 

２．研究の目的 

研究１：腋芽休眠の制御メカニズムの解析 

腋芽の休眠と休眠解除を分子レベルで記

述する。これにより、ストリゴラクトンがど

のようなメカニズムで腋芽を休眠させるの

かという点に関して理解を深める。 

研究２：花序の分枝制御メカニズムの解析 

TAW1遺伝子の分子機能を明らかにする。 

 

３．研究の方法 

研究１：腋芽休眠機構の解析 

 イネを研究材料として用い、腋芽の休眠を

モニターする実験システムを確立する。その

実験系を用いて、休眠前後、休眠解除前後の

腋芽における遺伝子発現の変化をマイクロ

アレイ解析により網羅的に解析する。その結

果に基づき、腋芽の休眠や休眠解除への関与

が考えられる遺伝子群について詳細な発現

様式の解析や機能解析を行う。 

 

研究２：穂の分枝機構の解析 

 すでに単離した TAWAWA1 遺伝子について、

GFP をマーカーとして時間的・空間的な発現



パターンを観察する。TAW1タンパク質が転写

因子であるという予想に基づき、TAW1タンパ

ク質の DNAへの結合の有無、また結合配列を

決定する。酵母ツーハイブリッド法により

TAW1 と相互作用因子を単離し、TAW1 と相互

作用因子による転写制御機構を解析する。 

  

４．研究成果 

研究１ 

１）腋芽の休眠開始を解析するための実験系

を確立した 

イネでは、植物体の成長に伴い規則正しく

葉が分化し、その付け根に腋芽が形成される。

そこで、イネを用いて、再現性良く腋芽を観

察できる水耕栽培条件を確立した。この実験

系では、第 2 葉（2 番目の葉）の成長段階が

P5.5 の段階の腋芽では活発な細胞分裂が見

られ、第 2 葉の成長段階が P6 に至ると腋芽

全体で細胞分裂が一斉に停止し腋芽が休眠

する。P5.5 から P6 への移行は約 2 日で起こ

ることが明らかになった。この段階に着目し

て解析を進めることにした 

 

２）腋芽での細胞分裂の停止にはストリゴラ

クトン(SL)が必要である 

腋芽の伸長抑制に必要な植物ホルモンで

ある SL を合成しない変異体 dwarf10(d10)で

は、１）の条件下で P6 以降も活発な細胞分

裂が続き腋芽が伸長する。したがって、１）

で観察される細胞分裂の停止や腋芽の伸長

抑制は SL 依存的であり、d10 に SL を与える

と濃度依存的に腋芽が休眠することを示し

た。 

３）腋芽休眠に伴う遺伝子発現変化を明らか

にした 

腋芽休眠に伴う遺伝子発現変化を解析す

るために、野生型イネ(日本晴)の第 2 葉の腋

芽（P5.5 と P6.0 段階）をレーザーマイクロ

ダイセクション法によりサンプリングし、マ

イクロアレイにより遺伝子発現を比較した。

コントロールとして d10 でも同様に P5.5 と

P6.0段階の第 2葉の腋芽の遺伝子発現を比較

した。この解析により腋芽休眠時に発現レベ

ルが変化する遺伝子群を単離できた。休眠開

始時に発現が上昇する遺伝子は発現減少遺

伝子よりも多いことが特徴的であった。210

遺伝子において 4倍以上の発現上昇が認めら

れ、71 遺伝子について 4倍以上発現レベルが

低下した。休眠腋芽特異的遺伝子である

Dormancy Related (DR)遺伝子の 4 つのイネ

オーソログの発現が上昇し、実験系の妥当性

が示された。また、多数のリボソームタンパ

ク質遺伝子の発現減少が顕著であった。 

４）腋芽休眠への ABA の関与を見出した 

 最大の発現上昇を示した遺伝子は機能未

知の ABA 誘導遺伝子であり、また多数の既知

の ABA 誘導性遺伝子の発現が上昇した。ABA

やストレス（乾燥、低温、塩）誘導性遺伝子、

ABA 合成酵素遺伝子などの発現も上昇した。

シロイヌナズナ ABA 欠損変異体（aba2-2、

aba3-1）ではロゼット葉の分枝数が増加し、

イネに ABAを投与すると腋芽の伸長が抑制さ

れることから腋芽休眠と ABAの関係が示唆さ

れた。 

５）腋芽休眠への細胞周期関連遺伝子の関与

を見出した 



マイクロアレイ解析により、腋芽休眠と植

物特異的細胞周期抑制遺伝子（EL2）の関連

が示唆された。EL2 およびそのパラログ

EL2LIKE を構成的に発現させると、倍数化が

進行し、細胞サイズが増加したが、腋芽伸長

に対する顕著な効果は認められなかった。そ

こで、CRIPR法により機能欠損体を作成した。

これらにおける腋芽休眠を解析中である。 

 

研究２ 

１）TAW1 と相互作用する遺伝子を単離し

た 

酵母ツーハイブリッド法により、TAW1と相

互作用する遺伝子として BTBドメインとアン

キリンドメインの繰り返しをもつ BLADE- ON- 

PETIOLE (BOP) 遺伝子、BAH と PHD ドメイン

をもつ EARLY BOLTING IN SHORTDAYS (EBS)

遺伝子を単離した。BiFC法によりイネの 3 つ

の BOPタンパク質のいずれもが、植物細胞内

で TAW1と相互作用することを確認した。BOP

は葉とメリステムの境界領域で発現し、TAW1

の発現領域と重複する。また、EBS はクロマ

チンを介して遺伝子発現を抑制することが

知られている。 

２）TAW1の DNA 結合配列を特定した 

TAW1 が DNA に結合することを明らかにし、

その標的配列を決定した。１）と２）の結果

を総合し、TAW1は器官の境界領域で BOPと協

調し下流標的遺伝子の発現を抑制するとい

うモデルが考えられた。 
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