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研究成果の概要（和文）：植物の地上部の形は、葉がどのように茎頂分裂組織から分化してくる

かによって大きく左右される。葉の空間的分化パターンは葉序と呼ばれるが、葉序のパターン

が変化する変異体（dec）をイネで同定した。DEC 遺伝子の単離や、変異体の遺伝学的、生理

学的解析により、DEC 遺伝子はこれまで知られていなかったサイトカイニンの情報伝達経路に

関わることによって、葉序のパターンを制御していることが明らかとなった。 

 
研究成果の概要（英文）：Shoot architecture largely depends on leaf initiation pattern at 
shoot apical meristem (phyllotaxy). I identified recessive mutants, decussate (dec), 
affecting phyllotactic pattern in rice. Map-based cloning of DEC, genetic and 
physiological studies of dec mutants revealed that DEC regulates phyllotactic pattern 
by a novel cytokinin signaling pathway. 
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１．研究開始当初の背景 

植物のシュートの形は葉の空間的な配置に
よって大きく影響を受ける。植物の茎に対す
る葉の着生パターンは葉序と呼ばれる。葉序
は種や生育相特異的であり、例えば主要穀物
を含むイネ科植物の栄養成長期の葉序は葉
がシュート軸に対して 180°ごとに茎に着生
する 1/2 互生葉序を示す。またモデル植物で

あるシロイヌナズナに見られるらせん葉序
をはじめ、対生葉序、輪生葉序といった様々
なパターンの葉序が高等植物には認められ
ている。葉序がどのようにして決定されるの
かは、器官形成のオーガナイザーである茎頂
分裂組織と呼ばれる細胞群から葉原基がど
のような空間的な配置で分化するかにかか
っている。従って、葉序の制御機構を明らか
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にする場合、茎頂分裂組織の機能に関する理
解が不可欠となる。葉序研究はそのパターン
の美しさと正確さから、古くから生物学者の
興味を引く研究分野の一つであり、多くの研
究報告がある。しかしながら、茎頂分裂組織
の機能と分子生物学的な基盤に基づいて葉
序を説明する研究はまだ尐ない。近年、葉序
の制御と植物ホルモンの関与が示唆されて
いる。しかしながら種や生育相特異的な葉序
がどのように確立されているのかは未だ不
明な点が多い。申請者は長年にわたるスクリ
ーニングにより、葉序のパターンが互生から
対生に変換する decussate(dec)変異体を同定
した。dec 変異体のシュートにおける表現型
は詳細に解析されており、DEC 遺伝子は茎
頂分裂組織と茎の細胞の維持を通して葉序
を制御する遺伝子であることが明らかとな
っている。この遺伝子はこれまでに報告のな
い新規なタンパクをコードしていたことか
ら、イネの茎頂分裂組織の維持を通した葉序
の決定には、これまで明らかにされていない
新しい因子が関与している可能性が高いと
考えられた。 

 一方で、dec 変異体の表現型解析を通して、
茎頂分裂組織における葉原基の分化位置と
そこから分化する葉の形態形成が密接な発
生的制御を受けていることが示唆されてい
た。葉の形態形成はシュートの形を決定する
大きな要因の一つであり、また葉原基の分化
位置と葉の形態形成との関係に関する知見
は他の植物種においても得られていない。こ
れらのことから、DEC 遺伝子と dec 変異体
の解析、葉序と葉の形態形成に関わる変異体
の解析は、今後明らかにするべき分子遺伝的、
発生学的な様々な課題を含んでいると考え
られる。 

 

２．研究の目的 

本研究ではイネの葉序が異常となる変異体
decussate(dec)の原因遺伝子の単離と機能解
析を通して、新たな葉序の制御機構について
の理解を深める。また、茎頂分裂組織におけ
る葉原基の分化位置とそこから分化する葉
の形態形成に関する知見をいくつかのイネ
変異体を用いて得る。本研究は葉序を決定す
る発生遺伝学的機構を明らかにすると共に、
葉序と葉の形態形成との関係を理解し、シュ
ートの形の制御を通した作物育種に対する
発生遺伝学的基礎を構築することを目的と
して行なう。 

 

３．研究の方法 

dec 変異体のシュートにおける表現型の詳細
な解析は終了し、更に相補性検定により候補
遺伝子が真にDEC遺伝子であることを確認し
た。また、発現解析により DEC 遺伝子は様々
な器官で一様に発現し、特異的な発現を示さ

ないことが明らかとなった。DEC の候補遺伝
子は既知のタンパクとは相同性を示さない
全く新しい因子をコードしているので、遺伝
学的、生理学的、分子生物学的な様々な手法
により、どのような制御過程で働く遺伝子な
のかを明らかにしていく。マイクロアレイや
ホルモンの定量などによって得た情報から、
DEC 遺伝子が関わっている制御過程について
絞り込みを行なう。また、これらの解析で得
られた制御過程に関わる遺伝子の発現解析
を行ない、DEC 遺伝子の作用点に対する情報
を得る。 
 一方、dec 変異体以外にも葉序と葉の形態
形成に関与する変異体を用いて解析を行う。
葉の左右が非対称となる leaf lateral 
symmetry 1(lsy1)変異体を同定しているが、
lsy1 変異体の原因遺伝子はまだ同定されて
いない。インド稲 kasalath との交配を行な
ったので、これらの集団を用いてマッピング
を行い、原因遺伝子の単離を行う。また葉序、
葉の形態形成に関わる関連遺伝子、新規遺伝
子を探索するため、dec 変異体に対する変異
原処理や新たなスクリーニングを行う。 
 
４．研究成果 
DEC 遺伝子は既知のタンパクとは相同性を示
さない全く新しい因子をコードしている。
DEC 遺伝子は植物体において様々な器官で一
様に発現しており、過剰発現体を作成したと
ころ、表現型に特に異常は認められなかった。
また、つぎに DEC タンパクの細胞内局在を明
らかにする為に蛍光タンパクGFPとの融合タ
ンパクを作るベクターを作成し、タマネギの
表皮細胞に導入した。蛍光は主に細胞質に観
察されたことから、DEC タンパクは細胞質で
機能することが明らかとなった。次に DEC 遺
伝子がどのような制御機構に関わる遺伝子
であるかを推察する為に、野生型と変異体と
の間でマイクロアレイ解析を行った。多くの
遺伝子群に変動が観察されたが、特に形態形
成に関わる転写因子等に際だった変動は認
められなかった。 
 dec 変異体はシュート部に大きな異常が認
められ、葉序の転換と茎頂分裂組織の肥大が
特徴的である。しかし、根にも異常が観察さ
れる。そこで根の表現型について詳しく解析
を行った。まず根は野生型に比べて短く、細
い外観を示した。内部形態の観察により、根
端分裂組織はシュートとは逆に、野生型に比
べ小さいことが明らかとなった。しかしなが
ら、根の特定の細胞層で発現する分子マーカ
ーを用いて根の細胞層のパターンについて
解析を行ったところ、異常は観察されなかっ
た。茎頂分裂組織ではサイズが大きくなると
共に、細胞分裂活性が上昇することが知られ
ている。そこで根端分裂組織においても細胞
分裂活性を分子マーカーを用いて調査した。



 

 

その結果、根端分裂組織においては分裂活性
は低下していた。このことから、dec 変異体
ではシュートと根で全く逆の表現型が見ら
れることが明らかとなった。 
 分裂組織の活性に関わり、シュートと根で
異なる作用を及ぼす植物ホルモンとしてサ
イトカイニンが知られている。DEC 遺伝子が
サイトカイニンの経路と関わっている可能
性が考えられたので、マイクロアレイのデー
タからサイトカイニンの生合成、分解/不活
性化、情報伝達に関わる全ての遺伝子の発現
データを抽出した。その結果、生合成に関わ
る遺伝子については多くが減尐、分解/不活
性化に関わる遺伝子については上昇傾向が
認められた。情報伝達経路に関わる遺伝子に
ついては、複数の Type-A レスポンスレギュ
レーター遺伝子の発現がdec変異体では低下
していることが明らかとなった。これらのこ
とから、DEC 遺伝子は何らかの形でサイトカ
イニンの経路と関わっていることが考えら
れた。そこで、dec 変異体のサイトカイニン
への反応を調査するために、サイトカイニン
の添加実験を行った。その結果、シュート、
根ともに、dec 変異体ではサイトカイニンに
対する反応性が低下していることが明らか
となった（図 1）。 
 

図 1 サイトカイニン処理による dec 変異体の形態変化 

 

 次にサイトカイニンの内生量を調査する
為に、dec 変異体におけるサイトカイニン代
謝物の定量を行った。しかしながら、サイト
カイニンの代謝産物に大きな変化は見られ
なかった。これらのことから、DEC 遺伝子は
サイトカイニンの情報伝達を介して、葉序パ
ターンを制御していると考えられる。トウモ
ロコシの Type-A レスポンスレギュレーター
の機能喪失変異体としてabphyl1変異体が知
られており、dec 変異体と同様に葉序の転換
が認められることから、イネ科ではサイトカ
イニンシグナリングが葉序パターンの決定
に重要な役割を果たしていると考えられる。 
 また、dec 以外にも葉序が異常となり葉の
左右が非対称となる leaf lateral symmetry1
変異体の解析を行い、いくつかの候補遺伝子

を絞り込んだ。その中には葉の形態形成に関
わると考えられる重要な転写因子が含まれ
ており、この遺伝子が最も有力な候補遺伝子
であると考えられる。この遺伝子が真の原因
遺伝子だとすると、葉の形態形成と葉序の制
御が密接に関わっていることを更に強く指
示するものであり、この変異体の更なる解析
は、イネにおける葉序の制御機構や葉の形態
形成との関わりを明らかにしていく上で有
用であると考えられた。 
 以上、本研究においてイネの葉序の制御に
おいて、植物ホルモンであるサイトカイニン
の情報伝達を介した新しい制御過程を同定
し、葉の形態形成と葉序の間の密接な関わり
を示唆する変異体を同定した。 
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