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研究成果の概要： 

 
フロリゲンは植物の開花を調節する基本分子として約７０年前に提唱された。2007 年にその実
体がイネでは Hd3a タンパク質であることが明らかとなった。Hd3a タンパク質はイネの出穂促
進条件である短日条件下で葉身の維管束において合成され、維管束を経由して茎頂まで移動し、
茎頂分裂組織の生長相転換を促す。本研究では、Hd3a-GFP 融合遺伝子を維管束で発現させたイ
ネにおいて、フロリゲンの増加による極早生の表現型に加えて分げつの増加、半矮性、穂の分
枝の減少など様々な形態異常を示すことを見いだした。 
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１．研究開始当初の背景 
フロリゲンは植物の開花時期を決定する因
子としてその存在が１９３０年代に提唱さ
れたが、分子実体は謎のままであった。２０
０７年に私たちはその実体が Hd3a タンパク
質であることを明らかにした。Hd3a タンパク
質は真確生物に広く保存されたフォスファ

チジルエタノールアミン結合タンパク質フ
ァミリーに属するが、生化学的な機能につい
ては未知である。分子量は約２２kD とそれほ
ど大きくなく、またコンパクトな球状の立体
構造を取ることが予想されている。Hd3a タン
パク質は花成誘導条件の葉において、篩部伴
細胞特異的に転写活性化され、その発現を
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RNAi 法によって抑制すると花成が遅延する。
光周性花成を制御する重要な３つの遺伝子
GI, CO, FT/Hd3a のうち、花成誘導条件にお
いて特異的に転写活性化する遺伝子は
FT/Hd3a のみであり、またその発現組織が維
管束に接することやコンパクトな立体構造
から、移動性花成刺激（フロリゲン）の分子
実体は FT/Hd3aではないかと考えられるよう
になっていた。すなわち、生化学的機能がは
っきりとは明らかにされていない巨大なタ
ンパク質である GI がタンパク質複合体を形
成して下流の CO 遺伝子の転写を活性化し、
CO 遺伝子のステップにおいて植物の概日時
計の情報と外的環境からのインプットであ
る光の情報をタンパク質の安定化などの形
で統合する。この統合過程において、植物の
日長計測がなされるといえる。すなわちイネ
では花成誘導条件である短日条件で CO(Hd1)
の活性が高いレベルに決定される。これらの
情報によって決定された CO 活性が Hd3a/FT
遺伝子の転写活性化を促進すると考えられ
る。これを受けて世界中でフロリゲンの実体
の機能解明が始まっていた。本研究は上記の
ような背景のもとに開始された。 
Hd3a遺伝子にGFP遺伝子を連結した融合遺伝
子を Hd3a 自身のプロモーターで発現させた
ところ、Hd3a 自身のプロモーターは葉の維管
束篩部伴細胞のみで活性を持ち、茎頂ではほ
とんど活性を持たず、また、Hd3a mRNA も葉
では検出されるが茎頂ではほとんど検出で
きないにもかかわらず、Hd3a-GFP タンパク質
に由来すると考えられる GFP蛍光は茎頂にお
いて明瞭に観察することができた。この植物
は早生となることから、長距離移動性の花成
刺激の分子的実態は Hd3a/FTタンパク質であ
ると考えられるようになった。この研究の過
程で、Hd3a を維管束特異的に発現させたイネ
では開花の促進に加えて種々の表現型が観
察されることが明らかとなった。これはフロ
リゲンが開花促進に加えて多機能性を保持
している可能性が考えられる。花成はフロリ
ゲンによって誘起されるが、その過程におい
て葉の形態変化や色素組成の変化、また花成
と連動した様々な形態変化が起きることが
知られている。これらの変化がフロリゲンと
関連したものであるかは、フロリゲンの分子
実体が明らかとなるまでまったく研究は行
われていなかった。 
 
２．研究の目的 
フロリゲン Hd3a の機能を解析する過程で、
Hd3a が開花だけでなく栄養生長期の形態形
成も制御する事を見いだした。本研究ではフ
ロリゲンが栄養生長期に果たす機能を明ら
かにすることが目的である。 
Hd3a の発現は葉の維管束の篩部伴細胞で特
異的に活性化する。Hd3a プロモーターの活性

はそれほど高くないため、この遺伝子を高発
現させるためにより強く篩部伴細胞で発現
するプロモーターを探索した。その結果、
rice phloem protein16 promoter および rolC 
promoter がみいだされた。これらのプロモー
ターは既に維管束篩部伴細胞特異的に強い
ポロモーター活性を持つことが示されてい
る。本研究では、これらのプロモーターを利
用して Hd3a をその内生遺伝子と発現部位を
変化させずに高発現させることで、Hd3a の機
能を詳細に解析することを目的とした。本研
究の遂行により、花成と連動した様々な形態
変化が起きることが知られている。これらの
変化がフロリゲンと関連したものであるか
を考察する重要な知見が得られる。 
 
３．研究の方法 
Hd3a 過剰発現イネを用いて詳細な表現型観
察や分子遺伝学的な解析を行うことにより、
Hd3a が栄養器官の形態形成を制御する分子
メカニズムを明らかにすることを試みた。
Hd3a を維管束において過剰発現するイネで
は生育の過程を通して分枝の促進がが確認
された。これらの植物において分枝の促進が
どのような原因によるものなのかを確認す
るために、形質転換イネの葉を切除し腋芽の
形成位置及び形成部位を調査した。また、
Hd3a が維管束から長距離移動して腋芽へ到
達する可能性を検証するために、Hd3a-GFP 融
合タンパク質を維管束で発現させたイネの
腋芽の生切片をビブラトームにより調製し
て分光機能をもつ共焦点レーザー顕微鏡に
よって観察した。 
 
４．研究成果 
Hd3a-GFP を維管束で発現させたイネでは開
花の促進に加えて分げつの増加が見られた。
分げつの増加は腋芽メリステムの増加を伴
わず、従ってすでに完成した腋芽の伸長生長
の開始が促された結果であると考えられた。
すなわち、葉の腋部に一つ形成された腋芽に
おいて、野生型では通常休眠状態に入り伸長
生長しないものが形質転換イネでは伸長生
長を開始していると解釈された。本研究で用
いた rice phloem protein16 promoter およ
び rolC promoter は、維管束の篩部伴細胞で
のみ特異的な活性を持っており、側芽メリス
テムにおいてはまったく活性を持っていな
い。にも関わらず、上記のプロモーターで
Hd3a-GFP を過剰発現させたイネでは側芽に
おいて伸長生長が活性化するという表現型
が観察された。すなわち Hd3a の合成部位と
作用部位が異なっており、Hd3a タンパク質の
合成部位から側芽までシグナルが長距離移
動していることが考えられる。本研究では、
このシグナルとして Hd3a タンパク質自身を
想定した。なぜなら Hd3a はフロリゲンとし



て機能する際に葉の維管束篩部伴細胞で合
成された後、茎頂まで長距離移動し、茎頂に
到達後花成を誘導することが知られている
からである。このこととのアナロジーを考え
ると、篩部伴細胞で合成されたフロリゲン
Hd3a は茎頂だけでなく側芽へも長距離移動
し、側芽の伸長生長を促進するというモデル
が考えられる。このモデルを検証するために、
rice phloem protein16 promoter および rolC 
promoter で Hd3a-GFPタンパク質を発現させ
た形質転換イネを栽培し、その側芽部分をビ
ブラトームによって生切片として GFP蛍光の
有無を観察した。その結果、上記のプロモー
ターによって篩部伴細胞特異的に発現され
た Hd3a-GFP タンパク質を側芽メリステムに
おいても確認することができた。GFP 蛍光と
自家蛍光を区別するため、分光機能を持つ共
焦点顕微鏡によって観察し、側芽における緑
色蛍光が 511 nm 付近にピークを持つ GFP に
特徴的なスペクトルを持つことが分かり、ま
たこの蛍光は野生型植物ではまったく観察
されなかった。次いで、維管束特異的なプロ
モーターだけでなく Hd3a 自身のプロモータ
ーによって Hd3a-GFP を発現させた場合も
Hd3a-GFP が側芽へ移動することができるか
を調査した。Hd3a 自身のプロモーターによっ
て Hd3a-GFP を発現するイネにおいても、そ
れほど強くはないが分枝が増加する表現型
が確認できた。ついでこの植物から側芽部分
を切り出しビブラトームで生切片を調製し、
共焦点レーザー顕微鏡で観察したところ、
Hd3a 自身のプロモーターによって Hd3a-GFP 
を発現するイネにおいても側芽で GFP蛍光を
確認することができた。Hd3a プロモーターも
側芽ではまったく活性をもっていない。これ
らの結果から、Hd3a タンパク質は篩部伴細胞
で発現が活性化した後、茎頂に加えて腋芽へ
も長距離移動し、腋芽へ到達後に休眠相から
栄養生長相への相転換を促すと考えられる。
Hd3a タンパク質はフロリゲンとして茎頂ま
で長距離移動し栄養生長相から生殖生長相
への相転換を開始させることを考え合わせ
ると、Hd3a タンパク質を長距離移動性の生長
相転換因子として考えることができる。これ
までにタンパク質が長距離移動して様々な
形態形成の局面を制御する例は知られてお
らず、本研究からは生長制御における新規な
概念を提示できる。 
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