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序論  

植物において花をつけ自らの子孫を残すことは最も重要なイベント

の一つである。発芽後の植物の地上部器官はすべて茎の先端にある茎

頂分裂組織において作られている。植物が花をつけるということは、

茎頂分裂組織において栄養器官である葉を作り続けている栄養生長の

状態から、生殖器官である花芽をつくり始める生殖生長への移行が起

きた結果である。  

茎頂分裂組織において葉を作る栄養成長から花芽を作る生殖成長へ

の移行（以後本文では花成とする）は環境要因によりコントロールさ

れている。植物の生長に影響を及ぼすことが明らかとなっている環境

要因には様々なものがあるが、そのうちの一つに日長または光周期が

ありそれらは植物が季節を判断し花成のタイミングを決めるのに重要

な役割を果たしている  （Corbesier and Coupland, 2005; Corbesier and 

Coupland, 2006; Imaizumi and Kay, 2006; Simpson and Dean, 2002; 

Zeevaart, 2006）  。植物の花成が日長により制御されることは 1923 年

にはじめて Garner と Allard により報告された。彼らは、植物が周囲の

日長条件を正確に知覚して花成の誘導の有無を決定していることを、

タバコの変異株 Maryland Mammoth を用いた解析から明らかにした。

一般的にタバコの野生株は夏の間に花をつけることが知られていたが、

この Maryland Mammoth 変異株は、夏の間には花をつけず生長し冬の

自然日長条件下に花をつける。彼らは、夏に人工的な短日条件をつく

りそこでこの Maryland Mammoth を育成し、Maryland Mammoth が夏に

おいても短日条件におくと花をつけることを確認した。この結果から、
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彼らは Maryland Mammoth が花を咲かせる時期を決める要因は日長で

あると結論づけ、植物が日長を認識できることを確認した。その後、

多くの植物生理学者が植物の日長応答に関する研究を行い、植物が示

す日長への花成反応を基に多くの植物を短日、長日、中性植物へと大

別した。短日植物は、夜（暗期）の長さがある一定の長さを超えると

花成が促進される植物で、イネ、キク、アサガオ、先ほど出てきた

Maryland Mammoth が短日植物に分類される。一方長日植物は、昼（明

期）の長さがある一定の長さを超えると花成が促進される植物で、シ

ロイヌナズナやドクムギ、ホウレンソウなどが長日植物に分類される。

中性植物は、日の長さ（明期、暗期の長さ）にほぼ関係なく決まった

時期に花を咲かせる植物のことで、トマト、インゲンマメなどが中性

植物に分類される。  

さらに 1934 年には Knott がホウレンソウを用いて、植物が日長を知

覚する部位が葉であることを示した。長日植物であるホウレンソウの

葉のみを長日条件下に置いたところ、そのホウレンソウは速やかに花

成が誘導された。一方、茎頂分裂組織のみを長日条件に置いたところ

そのホウレンソウの花成は促進されなかった。このことは、植物が花

成を誘導する日長条件であるかどうかを判断するのは葉であることと、

適当な日長条件で花成が促進されるためには葉で受け取った日長の情

報が何らかの形で茎頂へと伝わっていることを示している。  

1936 年にロシアの科学者 Chailakhyan は、短日植物であるキクを用

いて、Knott と同様の結果を得た。彼は花成を誘導する日長条件下に置

かれた植物の葉で作られ、茎頂分裂組織において花芽の形成を誘導す
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る基質もしくは刺激を、植物に対して普遍的に作用し唯一で特殊なも

のであるとし、フロリゲンと名づけた。  

日長への花成応答およびフロリゲンの実体を明らかにするために、

日長により花成が制御される植物を用いて様々な生理学的な実験が行

われた。特に接木実験は花成を誘導する日長条件下に置かれた植物の

葉が花成誘導のシグナルを作っていることを明確に証明する実験であ

る。1985 年に Zeevaart らは短日植物であるシソの葉を用いて接木実験

を行い、花成誘導のシグナルが葉で作られることを強く示唆する結果

を得た。彼らは短日条件に置かれたシソの葉を長日条件に置かれたシ

ソの台木に接ぎ、台木において花成が誘導されることを示し、フロリ

ゲンが葉で作られることを示した。この実験の結果はまたフロリゲン

が接木処理をした組織を超えることが可能であることも示している。

タバコには先ほど例に挙げた Maryland Mammoth とは異なり長日条件

により花成が誘導される品種 Nicotiana sylvestris が存在する。この品

種に短日植物に分類される Maryland Mammoth を接ぎ、長日条件にお

いたところ Maryland Mammoth の花成が誘導された。このことは、長

日植物と短日植物と異なる日長応答性を示す植物において花成を誘導

する物質が同一であることを示している。  

1968 年 King らおよび 1973 年 King および Zeevaart により植物体に

おけるフロリゲンの動きのパターンとその速度が調べられ、その結果

光合成同化産物が示すそれと非常に似通っていることが明らかとなっ

た。このことは花成誘導のシグナルが篩管を通じて移動している可能

性が高いことを示している。  
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現在までに植物生理学者により行われた生理学的な解析の結果から

フロリゲンが持つ特徴および性質を以下に示すと①植物の花成が誘導

される日長条件下の葉において作られる。②植物の花成を誘導するこ

とが可能である。③接木間を移動できる。④長日植物と短日植物にお

いて共通である。⑤篩管を通じて移動していると考えられる。⑥茎頂

分裂組織にシグナルとして伝わることができる。となる  （Corbesier 

and Coupland, 2005; Corbesier and Coupland, 2006; Zeevaart, 2006, 瀧本 , 

1998）  （表１、図１）。  

このようにその特徴および性質が示され、長年その存在が強く示唆

されていたにも関わらず生理学的および生化学的な解析からはフロリ

ゲンの実体を明らかにすることはできなかった。近年、長日植物のモ

デル植物であるシロイヌナズナおよび短日植物のモデル植物であるイ

ネを用いた分子遺伝学的な研究の急速な発展により日長により植物の

花成が誘導される分子機構が明らかにされてきた。シロイヌナズナに

おいて花成を調節する主な反応経路としては、日長（光周性）、春化、

ジベレリン、自律経路の四つが知られている。そのうちシロイヌナズ

ナの光周性花成経路において機能する遺伝子としては主に GIGANTEA 

（  GI ）、CONSTANS （  CO ）、FLOWERING LOCUS T （  FT ） が報

告されており、このなかで日長（光周性）による花成の制御過程で重

要になるのは CO と FT である。GI は核局在タンパク質をコードして

おり、植物の光周性反応と密接に関係する概日時計を構成もしくはそ

の近傍に位置する遺伝子として知られている（Fowler et al., 1999; Park 

et al., 1999） 。CO は、N 末端側に B-box タイプの Zn finger を C 末端
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側に CCT と呼ばれる領域を持つタンパク質をコードしており、CO 遺

伝子の下流に位置する遺伝子の発現を制御する転写因子として機能し

ていると考えられている  （Putterill et al., 1995; Robson et al., 2001） 。

CO 遺伝子はシロイヌナズナの維管束で特に強い発現を示すが、茎頂

でもわずかに発現している事が確認されている（ Takada and Goto, 

2003; An et al., 2004）。花成において CO タンパク質の機能が植物のど

こで必要とされるかを明らかにするために、co 変異体に組織特異的な

活性を持つプロモーターを用いて CO 遺伝子を発現させたところ、CO

タンパク質の機能が必要とされるのは茎頂ではなく維管束篩部である

ことが示唆される結果が得られた  （An et al., 2004）  。FT 遺伝子は

CO 遺伝子により発現が正に制御されている遺伝子である。この FT の

発現制御には CO 以外の新たなタンパク質の合成を必要としないこと

から、CO による FT の転写制御は直接的な関係であると考えられて

いる  （Kobayashi et al., 1999）  。2006 年には HAP と呼ばれるタイプ

の DNA 結合能力を持つ転写因子と CO が CCT ドメインを介してタン

パク質間相互作用し長日条件下の FT の転写を促進していることが明

らかとなった（Wenkel et al., 2006）  。FT 遺伝子がコードしているタ

ンパク質は、分子量が 20kDa と非常に小さくホスファチジルエタノー

ルアミン結合タンパク質（PEBP）とよく似ていることは明らかとなっ

ているが、その詳しい生化学的機能は不明である。（Kardailsky et al., 

1999; Kobayashi et al., 1999; Suarez-Lopez et al., 2001; Yanovsky and Kay, 

2002） 。この FT 遺伝子はシロイヌナズナの花成が促進される長日条

件下においてのみ CO によって発現が誘導され、花成が抑制される短
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日条件ではその発現がほとんど検出されない。FT 遺伝子の欠損変異

体はシロイヌナズナの花成誘導条件である長日条件においても花成が

遅延し、逆に過剰発現体は早咲き表現型を示すことが明らかとなって

いる  （Kardailsky et al., 1999; Kobayashi et al., 1999）。また、FT 遺伝

子 の 花 成 の 促 進 へ 及 ぼ す 効 果は 、 そ の 発 現 量 に 依 存 的 で あ る

（Kardailsky et al., 1999; Kobayashi et al., 1999）。FT 遺伝子のシロイヌ

ナズナにおける発現部位は、花成に影響しているにもかかわらず葉の

維管束のみに限られており、茎頂分裂組織では検出されなかった

（Takada and Goto, 2003）  。変異体が遅咲き、過剰発現体が早咲き表

現型を示すにも関わらず、その発現が茎頂分裂組織で認められず、葉

の維管束でのみ発現する FT 遺伝子がどのように花成を制御している

のかは最近まで不明であった。2005 年に、この FT 遺伝子の過剰発現

体が示す早咲き表現型を抑圧する変異体のスクリーニングおよび酵母

を用いた FT タンパク質とタンパク質間相互作用する遺伝子の探索が

行われた結果、FD 遺伝子が単離された  （Abe et al., 2005; Wigge et al., 

2005） 。FD 遺伝子は、1991 年にすでに花成に影響を及ぼす遺伝子座

として報告されていたが、fd 変異体が示す遅咲きの表現型が比較的軽

微であるためこれまであまり解析されてこなかった  （Koornneef et al., 

1991） 。この遺伝子の発現部位は、茎頂分裂組織に限られており、生

育ステージが経つにつれて日長の区別無く発現量が上昇してくる。FD 

遺伝子は bZIP 型の転写因子をコードしており、細胞内では核に局在し

ていることが明らかとなっている。酵母を用いたタンパク質間相互作

用の結果および蛍光タンパク質を用いた解析手法の一つである BiFC 
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analysisを用いた細胞内での FT および FD の相互作用解析の結果から、

これら二つの遺伝子は核においてタンパク質レベルで相互作用し下流

のターゲット遺伝子である AP1 や SOC1 などの発現を誘導すること

で花成を誘導していると考えられている  （Abe et al., 2005; Wigge et al., 

2005; Searle et al., 2006）  。  

FD タンパク質が FT タンパク質と相互作用する事で花成が促進さ

れることが明らかとなったが、それぞれの遺伝子の発現部位には空間

的な隔たりが存在する。シロイヌナズナの花成の誘導条件である長日

条件下の葉の維管束で発現する FT 遺伝子が、茎頂分裂組織において

FD タンパク質とタンパク質間相互作用して花成を誘導するためには、

FT 遺伝子の産物が発現部位である葉の維管束から茎頂分裂組織へと

移動していなければならないことを示している。ところで、興味深い

ことに FT 遺伝子の産物が葉から茎頂へと移動し花成を誘導している

のではないかという仮定は、本文前半で示した植物において花成を誘

導するフロリゲンがもつ特徴および性質と一致する。このことは、長

年謎とされてきたフロリゲンの実体を FT 遺伝子がコードしている可

能性が高いことを強く示唆している。FT 遺伝子がフロリゲンである

ことを示すには、FT 遺伝子の産物が茎頂分裂組織まで移動している

ことを示す必要がある。この FT 遺伝子産物の移動に関しては、シロ

イヌナズナ以外の植物を用いた解析でいくつか結果が示されている。

2006 年に Brassica napus の篩管液の Proteome 解析の結果から、篩管液

中のタンパク質の中に Brassica napus の FT の相同遺伝子のタンパク

質が含まれることが示された（Giavalisco et al., 2006）。このことは FT 
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タンパク質が篩管液に含まれて篩管を移動している可能性が高い事を

示している。また同年にトマトを用いて、FT の相同遺伝子の mRAN

は接木間を移動しないことが示された。トマトにおいて FT 遺伝子と

高い相同性を示す SFT 遺伝子の欠失変異体はシロイヌナズナの ft 変

異体同様開花遅延の表現型を示し、35S プロモーターによる恒常的な

発現は早咲きの表現型を示す。この欠失変異体に FT を過剰発現させ

た形質転換体を接木させたところ、欠失変異体の遅咲き表現型が回復

した（Lifschitz et al., 2006）。このとき接木間の FT mRNA の移動の有

無を確認したところ FT mRNA の接木間の移動は確認されなかった。  

これまでに示した FT 遺伝子とその相同性遺伝子における解析の結

果、日長に応じた発現誘導、植物体において葉でのみ発現しているこ

と、茎頂分裂組織において機能することなど、植物において FT 様遺

伝子群が長年謎とされてきたフロリゲンの実体をコードしている可能

性が高いことを示している（Corbesier and Coupland, 2005; Corbesier and 

Coupland, 2006; Zeevaart, 2006）。しかし、FT 様遺伝子群がフロリゲン

であるという決定的な証拠を示すまでにはいたっていない。なぜなら

ば、現時点において茎頂分裂組織以外の組織で発現させた FT 様遺伝

子の mRNA もしくはタンパク質が、FT タンパク質が実際機能してい

ると思われる茎頂分裂組織において検出された結果が報告されていな

いからである。  

イネはシロイヌナズナとは逆に短日条件で花成が促進されることが

知られている。イネの花成時期の品種間差を決定する QTL（quantitative 

trait loci ; 量的形質遺伝子座）解析の結果イネの日長による花成制御
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に関与すると思われる多数の候補遺伝子座が示された。これらの一つ

からマップベースクローニングにより同定されたものが Hd1 遺伝子

である（Yano et al., 2000）。この Hd1 遺伝子はシロイヌナズナにおけ

る CO 遺伝子とアミノ酸レベルで高い相同性を示す。また 2003 年には

同じく QTL 解析から Hd3a 遺伝子が同定され、その機能が解析された

（Kojima et al., 2002）。Hd3a の発現はイネの花成が誘導される短日条

件でのみ発現が誘導される（Hayama et al., 2003; Kojima et al., 2002）。

またこの遺伝子はシロイヌナズナの FT とアミノ酸レベルで非常に高

い相同性を示し、その過剰発現体は早咲き表現型を示す（図 2B）。こ

のことは、Hd3a 遺伝子が短日植物であるイネの短日条件における花

成の促進に機能していることを示している。またイネにおいて FT を、

シロイヌナズナにおいて Hd3a をそれぞれ過剰発現させたところ、ど

ちらの植物体も早咲きの表現型を示した（Kojima et al., 2002）。この結

果は、これらの遺伝子の機能が両植物間で高く保存されていることを

示しており、短日、長日両植物において花成を誘導する物質が共通で

あることを示している。さらに同年には早間らによりイネを用いて短

日植物と長日植物が示す日長応答性の違いがどのように制御されてい

るのかその分子メカニズムが明らかにされた。長日条件下でシロイヌ

ナズナは CO が FT の発現を正に制御しているが、イネにおいては CO 

の相同遺伝子 Hd1 が、イネにおける FT 相同遺伝子である Hd3a の発

現を負に制御しており、このことがイネが長日条件下で花成が抑制さ

れる原因であることが示された（Hayama et al., 2003; Yano et al., 2000）

（図 2A）。また短日植物の光周性応答の現象として知られている光中
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断処理による開花遅延の表現型の分子メカニズムも明らかにされ、暗

期の中央における光照射により Hd3a の発現が転写のレベルで抑制さ

れることが原因であることも明らかとなっている（ Ishikawa et al., 

2005） 。このようにイネにおいても転写レベルで Hd3a の解析が進み、

Hd3a がイネの花成の分子スイッチであることが示されたが Hd3a の

植物体における器官組織別の詳細な発現解析や、タンパク質レベルで

の解析は報告されておらず、Hd3a がどのようにイネの花成を促進し

ているかは明らかとなっていない。先に述べたように長日植物である

シロイヌナズナの FT 遺伝子の解析の結果や他の植物の FT 様遺伝子

の解析の結果からも、植物において FT 様遺伝子がフロリゲンの実体

をコードしている可能性が高くなってきており、イネにおいても FT 

様遺伝子である Hd3a 遺伝子のより詳細な機能解析を行うことが重要

となってきている。そこで本研究ではイネにおける Hd3a の発現調節

からタンパク質の挙動を含めた機能解析を行うことで、Hd3a 遺伝子

が長年謎とされてきたフロリゲンの実体をコードしているかどうかを

検証した。  
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材料および方法  

 
1．材料および生育条件  
 
1-1 植物材料  
 

イネ（Oryza sativa L.）農林 8 号（N-8）を野生型として使用した。

Hd3a プロモーター  （以下 Hd3a と表記）::Hd3a:GFP、Hd3a::GUS、rolC 

プロモーター  （以下 rolC と表記）::Hd3a:GFP、rolC::GFP、 rolC::Kaede、

RPP16 プロモーター  （以下 RPP16 と表記）::Hd3a:GFP、RPP16::GFP、

RPP16::Kaede コンストラクトを導入した形質転換体を解析に用いた。

これらのコンストラクトの作製に用いたプライマーを表 2 に示した。

形質転換体については、農林 8 号に図 3 のコンストラクトをそれぞれ

アグロバクテリウム感染法により導入することで得た（Hiei et al., 

1994）。  

 

1-2. 生育条件  
 

今回用いた植物体は実験の目的に応じて、湿度 70 %、明期 30 ℃ 8

時間、暗期 25 ℃ 16 時間の短日条件および湿度 70 ％、明期 30 ℃16

時間、暗期 25 ℃ 8 時間に設定した人工気象機で生育した。光は白色

蛍光灯  （400 to 700 nm, 100 µmol·m –2 ·s –1）  を用いた。T 0世代の開花はSD

条件処理開始日から開花日までの日数を計測した。開花日は第 1 頴果

が止葉の葉耳から観察された日とした。また光中断の処理には

Ishikawaらが行った光中断の実験と同様の方法を用いた（ Ishikawa et al., 
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2005）。  

 

1-3. 培養細胞  

 

イネ Oc細胞は 100 ml三角フラスコに 20 mlの R2S液体培地を入れ、

培養室のロータリーシェーカー（ Innova2300 ; サイエンティフィッ

ク・サープラス）を用いて振とう培養し、一週間毎に培地を交換し継

代した。R2S の組成は、2002 年玉置の修士論文によった（玉置，2002）。  

 

2. 方法  
 
2-1. RNA の抽出  
 

植物体からの RNA 抽出には GTC 法（玉置，  2002）および RNeasy 

Plant Mini Kit （QIAGEN）  、RNAeasy （TaKaRa）  を用いた。イネ

の葉身、葉鞘、基部、根、茎頂分裂組織をそれぞれ、指定の時間ごと

に採取し 2ml の凍結チューブに保存した。採取したサンプルをマルチ

ビーズショッカーを用いて粉末上に粉砕し、以下それぞれの RNA 抽出

の手法に準じて RNA を抽出した。  

cDNA へのゲノム DNA の混入を防ぐために、DNaseI Amplification 

Grade （ Invitorogen）  を用いて DNA を消化した。  

 

 2-2. RT-PCR 
 

DNaseI処理したトータルRNA 1 µgを用いて  Super Script TM  II RNase 

H－Reverse Transcriptase （ Invitrogen） と  Oligo dTプライマー  （dT21） 
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を用いた。  

2-3. 発現解析   
 

逆転写反応によって得られた cDNAをテンプレートに PCRを行った。

用いたプライマーセットは表 2 に示した。  

 

2-4. リアルタイム PCR を用いた遺伝子発現解析  
 

解析した遺伝子の発現量を正確に定量比較するためにリアルタイム

PCR に用いるプライマーにより増幅された各断片を連結し一つの断片

に作製した  （Ubq, Hd3a, GFP）  。この断片を検量線のテンプレート

となるプラスミドに TA クローニングによりサブクローニングし、得

られたプラスミドをシークエンスし、塩基配列をチェックした。この

ベクターを含んだ溶液を 100 pg / µl に調整し、それを基に希釈系列を

作製し、リアルタイム PCR に検量線作製のために用いた。リアルタイ

ム PCR に用いたプライマーセットは表 3 に示した。  

リアルタイム PCR の反応は ABI PRISM 7700 （Applied Biosystem 

Japan）を用いて行った。PCR 増幅産物の定量は SYBR Green Mster Mix 

（Applied Biosystem Japan）  を用いて行った。使用方法はキットに付

属のプロトコールに準じた。逆転写反応により得られた cDNA をテン

プレートに解析を行った。  

 

2-5. 一過的発現解析  
 

イネ Oc 細胞を用いて一過的発現解析を行った。用いたコンストラ
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クトを図４に示す。プロトプラストの回収およびエレクトロポレーシ

ョン処理、処理後の解析に関しては玉置の修士論文  （2002）  および

神田の修士論文  （2004）  に記してあるものに準じた（玉置，2002；

神田，2004）。コンストラクトの詳細に関しては玉置の修士論文  （2002） 

および神田の修士論文  （2004）  に記してあるものに準じた（玉置，

2002；神田，2004）。  

 

2-6. 組織化学染色  
 

Hd3a::GUS コンストラクトを導入した植物体を用いて行った。手法

は Moritoh et al.（2005）に記載された方法に準じたパラフィン切片作

製のため、染色後脱水および置換処理を行いパラプラストに包埋し

ULTRACUT UCT ウルトラミクロトーム  （Laica）で 10 µm の切片を作

製し、明視野顕微鏡を用いて観察した（Moritoh et al., 2005）。  

 

2-7. 蛍光観察  
 
2-7-1. 観察試料の準備  
 

蛍光顕微鏡で観察する試料は、すべて生きた試料を適切な濃度のア

ガロースゲルに包埋し、ビブラトームを用いて 50 µm の厚さの切片を

作製した。作製した切片を乾燥しないように蒸留水を加えプレパラー

トを作製し観察に用いた。  

 

2-7-2 蛍光顕微鏡  
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蛍光タンパク質  （GFP および Kaede）  を含んだコンストラクトを

導入した形質転換体の蛍光タンパク質の観察のために共焦点レーザー

顕微鏡 LSM510METAを用いた。用いたレンズは、対物レンズ x10、x20、

x40、x63w を用いた。488 nm アルゴンレーザーで励起し、505 nm-550 nm

の波長領域を蛍光タンパク質が発する蛍光として取得した。また、白

黒画像の取得も同時に行った。  

 

2-8. 植物体からのタンパク質抽出  
 

植物体の葉身 300 mg を液体窒素で満たした乳鉢で十分に粉砕し、1 

ml の TE 溶液に移し、十分に縣濁した後、PMSF を 2.5 µl 加え、その

後 5000 rpm、4 ℃、15 分で遠心し上清を可溶性画分とした。タンパク

質の濃度を測定したのち、ストラタクリーンにより濃縮した。  

濃縮処理後、回収した可溶性画分を SDS-PAGE で分離し PVDF メンブ

レンにブロッティングしてウエスタン解析を行った。1 次抗体には 500

倍に希釈した抗 GFP 抗体（Roche）を、二次抗体には 5000 倍に希釈し

た抗マウス抗体を用いた。ECLPlus（GE）を反応させたのち、LAS1000

（FUJI）により感光させ画像を取得した。  
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結果  

 
1. Hd3a の器官組織別発現解析  
 

Hd3a は 10日間短日処理された地上部で発現している（Kojima et al., 

2002）ことや、短日条件下の葉身で発現している（ Ishikawa et al., 2005） 

ことが示されているが、イネの植物体における器官組織別の詳細な発

現部位の解析は行われていない。そこで、Hd3a の詳細な組織別の発

現解析を行った。植物体は農林 8 号を用い播種後 30 日間長日条件で育

成した後、短日条件で 10 日間処理し明期開始時を ZT0 として ZT0-4

の間にサンプリングを行った（図 5A）。サンプリングを行った器官組

織は、葉身、葉鞘、基部、茎頂分裂組織、根である。これらのサンプ

ルから RNA を抽出し Hd3a mRNA をリアルタイム RT-PCR を用いて検

出した。その結果、Hd3a mRNA は葉身で高い発現量を示し、葉鞘にお

いても発現が検出された。その他の部位特に茎頂分裂組織ではほとん

ど検出されなかった（図 5B, C）。今回得られたこの結果は Hd3a mRNA

の発現部位が長日条件下のシロイヌナズナの FT mRNA の発現パター

ンの報告と同じく葉特異的であり（Wigge et al., 2005） 、Hd3a は FT と

機能だけでなく植物体における発現部位もまた高く保存されている可

能性が高いことを示している。このことは短日植物、長日植物の違い

だけでなく、単子葉植物、双子葉植物という違いを超えて、FT 様遺

伝子の発現部位やその機能がイネとシロイヌナズナの間で高く保存さ

れていることを示している。  

Hd3a の過剰発現体が早咲き表現型を示すことや、光中断による
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Hd3a の転写抑制が開花の遅延を引き起こすことから、野生型の葉に

おいてのみ発現する Hd3a の発現がイネの開花に影響を与えている要

素の一つである可能性が非常に高い（ Ishikawa et al., 2005; Kojima et al., 

2002） 。このことは、葉身でのみ発現する Hd3a の転写もしくは翻訳

産物が何らかの形で茎頂分裂組織へとシグナルとして伝わって花成を

誘導して可能性があることを示している。今回の解析ではイネ Hd3a 

mRNA の蓄積がピークとなる明期開始時から 4 時間にわたってサンプ

リングしたにもかかわらず、葉以外では Hd3a mRNA が検出されなか

った（図 5）。  

 

2. 一過的発現解析  
 

より詳細な発現部位の解析のために Hd3a::GUSコンストラクトを導

入した形質転換体の作出を目指した。そこで、まず今回の解析に用い

る Hd3a のプロモーター領域が、内在 Hd3a 遺伝子と同様の制御を受

けるかどうかを確認するために、イネ Oc 細胞を利用した一過的発現

解析を行った。Hd3a はシロイヌナズナ花成促進遺伝子 FT のイネにお

ける相同遺伝子であり、Hd1 は CO のイネにおける相同遺伝子である  

（Kojima et al., 2002; Yano et al., 2000） 。イネにおいては、OsGI の過

剰発現体において Hd1 mRNA の発現量上昇および Hd3a mRNA の発現

量低下が見られ、短日条件においても花成の遅延が観察されている  

（Hayama et al., 2003）  。このことは、シロイヌナズナにおいて観察

される GI 過剰発現体とは逆の表現型である（Fowler et al., 1999）  。

シロイヌナズナにおいて GI 過剰発現体が早咲き表現型を示す主な原
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因は CO mRNA の発現量が増加することが原因であることが明らかに

されているが、OsGI 過剰発現体において Hd1 の発現量が上昇してい

ることから、イネにおいては Hd1 が Hd3a の発現を負に制御している

可能性が考えられる。実際、Hd1 の機能欠質株は自然日長条件下にお

いて花成が促進されることからも、Hd1 が花成において抑制的に働く

機能を持つことが考えられる（Yano et al., 2000）。以上のように、過剰

発現体および欠失変異体の解析の結果から遺伝学的に Hd1 による

Hd3a の発現制御の機構があることが示されているので、イネのプロ

トプラストを用いて一過的発現解析を行うことで、Hd1 の転写翻訳産

物による Hd3a のプロモーターを介した転写制御の観察およびその制

御は正負どちらになるかを明らかにできると考えた。  

実験には、Hd3a プロモーターの下流に GUS を連結したコンストラ

クト（以下 Hd3a::GUS-t と記す）および、35S プロモーターの下流に

同じく GUS を連結したコンストラクト（以下 35S::GUS と記す）をレ

ポーターとして用い、イネ Ubq プロモーターの下流に Hd1 cDNA を連

結したコンストラクト（以下 Ubq::Hd1 と記す）およびビアラホス耐

性遺伝子（Bar.）をつなげたコンストラクト（以下 Ubq::Bar と記す）

をエフェクターとして用いた。これらのコンストラクトをイネ Oc 細

胞由来のプロトプラストにエレクトロポレーション法により導入し、

一過的発現解析を行った。なお内在のコントロールとして全ての処理

区に Ubq::Luc コンストラクトを同時に処理した。  

レポーターに 35S::GUS を用いた場合 Ubq::Hd1、Ubq::Bar どちらを

エフェクターに用いた処理区においても、GUS 活性に有意差は見られ
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なかった（図 6A）。一方レポーターに Hd3a::GUS-t を用いた場合では、

エフェクターに Ubq::Bar を用いた処理区にくらべ Ubq::Hd1 をエフェ

クターに用いた処理区で、GUS 活性が約 1/3 程度低下していた（図 6B）。

今回の解析の結果得られた結果は、Hd1 cDNA のプロトプラスト内に

おける転写産物もしくは翻訳産物が何らかの形で Hd3a プロモーター

に特異的に作用し、その活性を低下させたために生じた可能性が高い

ことを示している。レポーターに 35S プロモーターを用いた場合は、

有意な差が観察されなかったことからも、Hd1 による Hd3a の特異的

な制御の存在が示唆される。またこのプロトプラストを用いて示され

た結果は、OsGI 過剰発現体で観察される Hd3a mRNA の発現量の低下

が、Hd1 の発現量が上昇することにより、Hd3a の転写量が抑制され

たことが原因である可能性が高いことを示している（Hayama et al., 

2003）。  

 

3. 組織化学染色  
 

Hd3a の発現部位を確認するために一過的発現解析で用いたものと

同一の Hd3a プロモーターを用い、その下流に GUS 遺伝子をつなげた

形質転換用コンストラクト（以下 Hd3a::GUS と記す）を作製し、それ

を導入した形質転換体植物を作製し以後の解析に用いた。  

まず、導入した Hd3a::GUS の GUS 遺伝子が Hd3a プロモーターの

制御下にあるかを確認するために、短日、長日、光中断のそれぞれの

条件下での形質転換体の内在の Hd3a mRNA の発現の日周変動および

GUS 遺伝子の発現の日周変動を確認した。その結果、Hd3a プロモー
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ターの下流に連結された GUS 遺伝子はどの日長条件下においても内

在の Hd3a mRNA の発現パターンとほぼ同様の発現パターンを示した  

（図 7, 8）。特に内在の Hd3a mRNA の発現は連続短日条件下で育成し

た後、暗期に一度の光中断の処理をした翌日の明期開始時においてそ

の発現の抑制が観察されるが、今回解析に用いた Hd3a::GUS の GUS 

遺伝子の発現においても同様の結果が得られた（ Ishikawa et al., 2005）。 

Hd3a::GUS 形質転換体の短日条件下における開花日を評価したと

ころ、野生型とほぼ同じ日数を開花までに要した（data not shown）。

これらの植物体を用いて X-Gluc による組織化学染色行った。その結果

GUS 遺伝子は維管束で発現している結果が得られた（図 9）。この結果

はシロイヌナズナの FT 遺伝子のプロモーター解析の結果と同じであ

る（Takada and Goto, 2003）。一方茎頂分裂組織およびその周辺におい

ては、Hd3a mRNA の結果と同様組織化学染色によって GUS 遺伝子の

発現を確認することができなかった（図 9）。この結果もまたシロイヌ

ナズナの FT 遺伝子のプロモーター解析の結果と同じである（Takada 

and Goto, 2003）。これらのことから、Hd3a mRNA の発現は葉特異的で

ある可能性が高い事が強く示唆される（図 5B, C）。イネの葉身の維管

束において GUS 遺伝子が発現している領域をさらに詳しく観察する

と GUS 遺伝子が篩部柔組織に特異的に発現していると思われる結果

が示された。この組織は篩管と密に連絡していると言われていること

から Hd3a の転写産物もしくは翻訳産物もまた篩管を通じて茎頂分裂

組織を始めさまざまなところに運ばれている可能性は高いと考えられ

る。  
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4. Hd3a:GFP タンパク質の機能解析  
 
4-1 Hd3a::Hd3a:GFP 形質転換体の解析  
 

Hd3a タンパク質の植物内での機能を確認するために Hd3a タンパ

ク質の C末端に GFP タンパク質をつなげたキメラタンパク質を、Hd3a 

プロモーターの下流につなげたコンストラクト（以下 Hd3a::Hd3a:GFP 

と記す）を作製した。このコンストラクトを導入した形質転換体を作

製し以後の解析に用いた。すでに 2003 年の松尾により Hd3a タンパク

質の N 末端に GFP タンパク質をつなげたコンストラクトを植物体に

導入した場合その機能が観察されないことが示されており、本解析で

は Hd3a:GFP のみを解析に用いた（松尾 , 2003）。  

まず、先ほどの GUS 実験と同様に Hd3a:GFP が Hd3a プロモータ

ーの制御下にあるかどうかを確認するために短日条件における

Hd3a:GFP の発現の日週変動および内在の Hd3a mRNA の発現を確認

した。その結果 Hd3a:GFP および Hd3a どちらの mRNA ともにほぼ同

様の発現パターンが得られた（図 10）。  

この形質転換体の短日条件における開花日を評価したところ、同様

に育成した WT に比べて約 10 日ほど早咲きを示した（図 11）。このこ

とは、導入したコンストラクトが機能的であることを示している。し

かし、以前報告された 35S::Hd3a が示す開花の表現型よりも開花日が

遅くなっている（Kojima et al., 2002）が、これは、35S プロモーター

と Hd3a プロモーターのプロモーター活性の違いおよび今回の解析で

は Hd3a の C 末端側に GFP タンパク質を融合させたためだと思われ

る。また形質転換体のすべての系統において矮性の表現型を示したが、
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これは FT の過剰発現体および Hd3a の過剰発現体において観察され

た結果と同じであると考えられる（Kardailsky et al., 1999; Kobayashi et 

al., 1999; Kojima et al., 2002）。  

いくつかの系統によっては節間の伸長、分げつ数の増加といった表

現型を示した。分げつ数が増加し植物体の草型が野生型と比べて変化

する表現型は、トマトの SFT の過剰発現体においても観察されている

ことから（Lifschitz and Eshed, 2006; Lifschitz et al., 2006）、FT 様遺伝

子群の植物体における機能は開花の促進だけでないことを示唆してい

る（Teper-Bamnolker and Samach, 2005）。また観察された穂においては、

一次枝梗のみが観察され二次枝梗はほぼすべての形質転換体の系統で

観察されなかった（図 11A）。この表現型は、FT の過剰発現体が terminal 

flower の 表 現 型 を 示 す こ と と 同 様 の 結 果 で あ る と 考 え ら れ る  

（Kardailsky et al., 1999; Kobayashi et al., 1999）。  

次にこの形質転換体を用いて Hd3a:GFP タンパク質の植物内での局

在を解析した。まず茎頂分裂組織に Hd3a:GFP タンパク質が局在する

かどうかを確認するために、茎頂分裂組織を含んだ縦断切片を作製し、

共焦点レーザー顕微鏡で Hd3a:GFP タンパク質の蛍光を観察した。そ

の結果、Hd3a:GFP タンパク質は茎頂分裂組織において観察された（図

12）。また Hd3a:GFP タンパク質は茎頂分裂組織だけでなく、その直

下に位置する節および節間と呼ばれる組織においても観察された（図

12A-D）。次に植物組織内における Hd3a:GFP タンパク質の細胞内局在

を観察したところ、茎頂分裂組織周辺においては主に核に局在してお

り、維管束組織においては、細胞質と核に局在している結果が観察さ

25



れた（図 13）。2003 年の松尾の報告にも Hd3a:GFP タンパク質の細胞

内局在が細胞質と核であることがイネプロトプラストを用いた解析の

結果から報告されている。  

さらに Hd3a:GFP タンパク質の局在を茎頂分裂組織近傍の維管束か

ら観察すると Hd3a:GFP タンパク質の蛍光は茎頂分裂組織近傍の維管

束から茎頂分裂組織へと向かって途切れることなく連続した形で観察

された（図 12G, H）。このことは Hd3a:GFP タンパク質が茎頂分裂組

織近傍の維管束から積み下ろされた後、なんらかの制御を受けながら

茎頂分裂組織へと向かって運ばれている可能性が高い事を示している。

この茎頂分裂組織への移行に関してはどのような経路で通って移行し

ているのか、移行のために必要となる Hd3a タンパク質と相互作用す

る因子の探索といった未知の部分が数多く残っており今後の課題であ

る。  

 

4-2 維管束特異的プロモーターを用いた形質転換体の解析  
 

Hd3a が維管束で発現していることが Hd3a::GUS 植物体の解析の結

果示されたので、rolC および RPP16 といった維管束特異的なプロモー

ターの下流に Hd3a:GFP、GFP、Kaede といった蛍光タンパク質をつな

げたコンストラクトを導入した形質転換体を用いてさらに解析を行っ

た。rolC プロモーターは維管束特異的な活性を持つことがすでに明ら

かとなっているが、イネにおいても同様に特異的な活性を示すかを確

認した（Guivarc'H et al., 1996; An et al., 2004）。また RPP16 プロモー

ターはイネを用いた解析結果がすでに報告されているが、茎頂分裂組
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織における報告は無いため、今回の解析を行う前にそのプロモーター

活性を確認した（Asano et al., 2002）。Kaede タンパク質は、近年使用

が報告され始めた光変換の性質を持つタンパク質であるが、その分子

量は生体内で四量体を形成するため非常に大きくその分子量は

116kDa となる（Ando et al., 2002; Arimura et al., 2004）。この Kaede タ

ンパク質をそれぞれ、 rolC および RPP16 プロモーターの下流につな

げたコンストラクトを作製し、それを導入した形質転換体（以下

rolC::Kaede 、RPP16::Kaede と記す）を用いて解析を行った。維管束

組織における蛍光を観察したところどちらの植物体も Kaede タンパ

ク質の蛍光が観察された（図 17I-J，18I-J）。一方、茎頂分裂組織にお

いて蛍光を観察したところ、Kaede タンパク質の蛍光は観察されなか

った（図 17G, H，18G, H）。このことは今回解析に用いた両プロモータ

ーが茎頂分裂組織では活性を持っていないことを示している。次に、

これら両プロモーターの下流に Hd3a:GFPおよび GFPをつなげたコン

ス ト ラ ク ト を 作 製 し （ 以 下 rolC::Hd3a:GFP 、 rolC::GFP 、

RPP16::Hd3a:GFP、RPP16::GFP と記す）、これらのコンストラクトを

導入した形質転換体を作製し以後の解析に用いた。  

まず、これらの形質転換体の短日条件における開花日を計測したと

ころ、Hd3a:GFP を導入した植物体においてのみ早咲きの表現型が観

察された（図 14，15）。このことは、これらの形質転換体においても

Hd3a:GFP が Hd3a::Hd3a:GFP 形質転換体同様、機能的であることを

示している。また GFP のみを導入した植物体においては出穂日に影

響は無かった（図 14，15）。  
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次にこれらの形質転換体において Hd3a:GFP タンパク質をウエスタ

ン解析で検出した。 rolC::Hd3a:GFP および rolC::GFP、野生型の葉身

からそれぞれタンパク質を抽出して抗 GFP抗体を用いて検出したとこ

ろ、rolC::Hd3a:GFP の抽出液を泳動したレーンでは Hd3a:GFP の推測

される分子量である 47kDa 付近に、 rolC::GFP の抽出液を流したレー

ンでは GFP の推測される分子量である 26kDa 付近にシグナルが検出

され、WT からの抽出液を流したレーンではシグナルは検出されなか

った（図 16）。 rolC::Hd3a:GFP 形質転換体の葉身の横断切片を共焦点

レーザー顕微鏡で観察したところ、大維管束の篩部周辺において

Hd3a:GFP タンパク質の蛍光が観察された。これらのことから、

rolC::Hd3a:GFPにおいて観察される GFP蛍光は Hd3a:GFP タンパク質

によるものだと考えられる（図 17A, B）。さらにこの結果から

RPP16::Hd3a:GFP、Hd3a::Hd3a:GFP においても同様のことが言えると

考えられ、実際 RPP16::Hd3a:GFP においては葉身横断切片の維管束に

おいて Hd3a:GFP タンパク質の蛍光が観察されている（図 18A, B）。  

rolC::Hd3a:GFPおよび RPP16::Hd3a:GFPの植物体の茎頂分裂組組織

を含む形で縦断切片を作製し、これらの切片における Hd3a:GFP タン

パク質の局在を観察した。その結果、 rolC::Hd3a:GFP および RPP16:: 

Hd3a:GFP ともに茎頂分裂組織において Hd3a:GFP タンパク質の蛍光

が観察された（図 17C-F，18C-F）。この結果から、異なる 3 種類の維

管束特異的なプロモーターを用いて行った解析で Hd3a:GFP タンパク

質の蛍光が茎頂分裂組織において観察されたこととなり、Hd3a:GFP 

タンパク質が発現部位である維管束から茎頂分裂組織へと移動してい
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る可能性が高いことが示された。  

また rolC::Hd3a:GFP および RPP16::Hd3a:GFP 形質転換体において

もまた Hd3a::Hd3a:GFP 同様、節間の伸長および分げつ数の増加とい

った表現型が観察された（図 15）。これらの結果からも異なる 3 種類

のプロモーターを用いて同様の結果が得られたことから、Hd3a:GFP 

を導入した影響による可能性が高いことを示していると考えられる。  
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 考察  

 

本研究は、イネの開花遺伝子である Hd3a の発現調節から転写され

た mRNA および Hd3a タンパク質の植物体における挙動を解析するこ

とで、どのように Hd3a がイネの花成を誘導しているのかを明らかに

することを目的とした。  

今回の一連の研究を通じて得られた結果から Hd3a 遺伝子がコード

しているタンパク質こそが長年にわたり謎とされてきたフロリゲンの

実体である可能性が非常に高いことが示された。  

 

1. 器官組織別発現解析  
 

イネにおいて Hd3a mRNA の発現する器官組織を詳細に解析するた

めに、組織別の発現解析をリアルタイム PCR と Hd3a::GUS コンスト

ラクトを導入した形質転換体を用いて解析を行った。解析の結果 Hd3a 

mRNA は葉のみで検出され、茎頂分裂組織においてはほとんど検出さ

れなかった（図 5B, C）。プロモーター活性もまた茎頂分裂組織および

その周辺ではまったく観察されなかった事から、Hd3a mRNA が茎頂分

裂組織において存在している可能性は非常に低いと思われる（図 5B, C，

9C）。この結果と同じ結果がシロイヌナズナにおいても示されており、

両植物において FT 様遺伝子の機能だけでなく発現部位も高く保存さ

れている可能性が高いことを示している（Wigge et al., 2005）  。2005

年に Ishikawa らは短日条件に置かれたイネが光中断処理により Hd3a 

の転写が抑制され、それにより花成が遅延する現象を報告した。この
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結果と今回の器官組織別発現解析の結果を照らし合わせると、光中断

処理による Hd3a の発現抑制が原因である花成遅延の現象は、葉にお

ける Hd3a の発現が光中断により抑制された結果引き起こされている

ことを示している。このことは、Knott により示された植物が葉におい

て日長条件を知覚することで花成を制御している結果と一致する。さ

らにイネにおいても他の植物同様、葉での Hd3a の発現がシグナルと

して茎頂分裂組織へと伝わり花成を引き起こしていることを示してい

る。これまで提唱されてきたフロリゲンの概念と一致するものであり、

イネにおいてもまた FT 様遺伝子群がフロリゲンである可能性が高い

ことを示している（Chailakhyan, 1936）。イネにおける FT 様遺伝子群

は、現在までに 11 個イネのゲノム中に存在していることが明らかとな

っており、そのうち解析が行われているものは、Hd3a 、RFT 、FTL の

三種類のみである（ Izawa et al., 2002; Kojima et al., 2002;  Ishikawa et 

al., 2005; Tamaki et al., 2007）。この三種類の FT 様遺伝子のうち小宮ら

は Hd3a および RFT  を RNAi 法で発現を抑制した発現抑制個体を用

いて解析を行った。短日条件において Hd3a RNAi個体は開花が遅延し、

Hd3a および RFT の両方を RNAi で発現を抑制した形質転換体では、

短日条件で 300 日以上経過しても開花しなかった（小宮，私信）。この

ことは、イネにおいて短日条件で花成が誘導されるためには Hd3a お

よび RFT が必須であることを示している。これらのことからも、イネ

において FT 様遺伝子群がフロリゲンの役割を果たしている可能性が

高いことを示している。シロイヌナズナにおいて FT 遺伝子は茎頂分

裂組織において FD 遺伝子とタンパク質相互作用し AP1 遺伝子の発
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現を誘導していることから Hd3a 遺伝子も同様な機構でイネの花成を

促進している可能性は高いと考えられる。今回の解析の結果は Hd3a 

mRNA が茎頂分裂組織へと運ばれて花成促進に貢献している可能性は

非常に低いことを示唆している。  

 

2. 一過的発現解析  
 

イネ Oc 細胞由来のプロトプラストを用いて一過的発現解析を行い

Hd1 による Hd3a の転写制御の解析を行った。その結果、Hd1 を同時

に処理した場合のみ、Hd3a プロモーターの転写活性能が抑制された

（図 6B）。このことは、Hd1 タンパク質が細胞内で Hd3a プロモータ

ーの転写活性を何らかの形で抑制する機能を持つことを示している。  

CO 遺伝子は転写因子として FT 遺伝子の発現を制御していると考

えられているが、イネにおける Hd1 もまた転写因子として働いている

と考えられる。実際、Hd1 タンパク質の細胞内の局在を N 末端 C 末端

それぞれに GFP タンパク質をつなげたコンストラクトを作製し、イ

ネプロトプラスト内での局在を確認したところ GFP:Hd1、Hd1:GFP と

もに蛍光が核で観察されることから、Hd1 もまた核に局在し転写因子

の一部として機能していると考えられる（data not shown）。今回の解

析の結果から Hd1 の転写活性抑制能は Hd3a プロモーターに対して

のみ特異的に観察されたことから、今回用いた Hd3a のプロモーター

領域に Hd1 タンパク質が特異的に認識し作用するシス配列が含まれ

ていると思われる。しかし今回の解析の結果からは Hd1 の認識配列は

不明のままであり、今後明らかにすべき課題だと思われる。  
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イネにおいて短日条件下で Hd3a が発現するためには Hd1 の機能が

必要であることはすでに示されている（ Ishikawa et al., 2005）。

Hd3a::GUSおよび Hd3a::Hd3a:GFPは短日条件下で Hd3a::GUSは短日、

長日、光中断処理下においても内在の Hd3a mRNA とほぼ同じ発現パ

ターンを示した（図 7，8，10）。この結果は、今回の解析で用いたプ

ロモーター領域に、植物体において Hd3a の発現が日長条件に応答し

て正しく制御されるために必要な制御領域が含まれていることを示し

ている。しかし、今回の一過的発現解析では Hd3a プロモーターに対

する Hd1 の短日条件下の植物体で観察されるような正の制御効果は

観察されなかった。短日条件においても花成の遅延と Hd1 の発現量の

増加が観察される OsGI  過剰発現体や野生型に Hd1 を過剰発現させ

た植物体の解析の結果と一致する  （Hayama et al., 2003 ; 青木 , 2007） 。

この結果は、Hd1 による Hd3a の発現抑制の機構は細胞内における

Hd1 の発現量もしくはタンパク質の量の増加により引きこされる比

較的単純な機構によるものである可能性が高いことを示唆している。

一方 Hd1 による Hd3a の発現の正の制御は PhyB 光受容体の関与とい

ったより複雑な機構に依存していると思われるが、不明な点が多く今

後明らかにすべき課題だと思われる（青木 , 2007）  。  

 

3. Hd3a : GFP タンパク質の機能解析  

 

Hd3a タンパク質の植物における挙動を明らかにするために、

Hd3a:GFP を 3 種類の異なる維管束特異的な活性を持つプロモーター

を用いて Hd3a:GFP を植物内で発現させ解析を行った。  
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茎頂分裂組織において Hd3a:GFP タンパク質の蛍光がどのプロモー

ターを用いた場合でも観察されたことは、Hd3a:GFP タンパク質が 3

種類のプロモーターが活性を持つ維管束で発現した後、何らかの方法

で茎頂分裂組織へと移行していることを強く示唆している（図 12， 17, 

18）。先に行った Hd3a mRNA の発現解析などで Hd3a mRNA が植物組

織間を移動する可能性が低いと思われることから、イネにおいては

Hd3a:GFP タンパク質が茎頂分裂組織近傍の維管束から茎頂分裂組織

へと移行している可能性が高いと考えられる。このことは、茎頂分裂

組織近傍の維管束から茎頂分裂組織まで Hd3a:GFP タンパク質の蛍光

が途切れることなく連続した形で観察されたことからも推測される

（図 12G, H，17E, F，18E, F）。  

今回の解析の結果から Hd3a は、短日条件下において葉身維管束組

織特異的に発現し、翻訳されタンパク質として維管束内を移動し、茎

頂分裂組織近傍の維管束で積み下ろされた後、茎頂分裂組織へと移動

し、花成を促進していると推測される。このことは、花成の誘導条件

に置かれた植物の葉特異的に作られ、篩部を通じて運ばれ茎頂分裂組

織におけて花成を誘導するフロリゲンの特徴および性質とほとんど一

致しており、イネにおいて Hd3a タンパク質がこれまでに謎とされて

きたフロリゲンの実体である可能性が高いことを強く示唆している  

（Tamaki et al., 2007）  。  

 

4．Hd3a タンパク質はフロリゲンである可能性が高い  
 

Hd3a の機能解析を通じて今回明らかになったことを示すと、
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①Hd3a は短日条件下で特異的に発現が上昇し、その発現は葉特異的

である（Tamaki et al., 2007）。 ②Hd3a を組織特異的に発現させると

早咲きの表現型を示す（Kojima et al., 2002; Tamaki et al., 2007）。 ③

接木に関してのデーターはない。ただ、同時期に発表されたシロイヌ

ナズナの FT タンパク質に関する解析の報告から FT タンパク質は接

木間を移動可能であることが示されている（Corbesier et al., 2007）。

④Hd3a と FT タンパク質は非常に相同性が高く、機能もまた保存され

ている（Kojima et al., 2002）。⑤Hd3a は維管束篩部周辺で発現してい

る（Tamaki et al., 2007）。⑥茎頂分裂組織において Hd3a:GFP タンパク

質が観察される（Tamaki et al., 2007）（表 4）。これらの結果は、イネ

において Hd3a タンパク質がフロリゲンである可能性が高い事を強く

示唆している（Chailakhyan, 1936; Lang, 1965; Zeevaart, 1976）。  

以上のことをまとめたモデルを図 19 に示す。イネにおけるフロリゲ

ン Hd3a は、短日条件下に置かれたイネの葉身維管束組織で特異的に

発現していると思われる。この維管束組織で発現した Hd3a mRNAは、

タンパク質へと翻訳される。翻訳後 Hd3a タンパク質は篩管の光合成

同化産物が運ばれるのと同じ流れに乗り茎頂分裂組織近傍まで運ばれ

た後、維管束組織から積み下ろされる。その後茎頂分裂組織へとなん

らかの制御を受けながら運ばれ、茎頂分裂組織において茎頂分裂組織

を花芽分裂組織へと相転換させ、花成を促進していると思われる。  

 

5． フロリゲン Hd3a タンパク質の植物における機能  
 

まず、Hd3a タンパク質の植物における機能の普遍性について考察
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する。これまでの解析の結果から Hd3a タンパク質は、イネにおいて

フロリゲンとして機能している可能性が高いことが示された。この

Hd3a タンパク質はすでに、長日植物であり双子葉植物であるシロイ

ヌナズナの FT タンパク質とアミノ酸レベルで高い相同性を示すこと

が明らかとなっている。この Hd3a をシロイヌナズナにおいて発現さ

せた植物体は FT 過剰発現体同様早咲き表現型を示すことがすでに明

らかとなっている（Kojima et al., 2002）。この結果からも植物において

FT / Hd3a の機能の普遍性の高さが伺えるが、さらにその普遍性を考

察するためにいくつかの例を紹介する。トマトは、開花が日長により

影響を受けないことが明らかとなっている中性植物であるがこの植物

においても FT 遺伝子を導入することで早咲きの表現型を示すことが

明らかとなっている（Lifschitz et al., 2006）。また、ヤナギ科に属する

樹木であるポプラにおいても FT を導入することにより早咲きの表現

型を示すことが報告されている（Bohlenius et al., 2006）。短日植物であ

るキクを用いた解析で、rolC::Hd3a:GFP を導入した形質転換体は、早

咲き表現型を示した。この早咲きの表現型は、キクの花成が抑制され

る限界日長以上の長日条件下で育成しても観察された（浅尾ら , 2007）。

このことは、キクが花成抑制条件下に置かれていても、Hd3a:GFP が

植物内で発現していることによって花成のプログラムが進行すること

を示している。これらの結果から示唆されることは、少なくとも FT / 

Hd3a を植物体に導入することにより短日、長日、中性植物の区別な

く花成を誘導することが可能であることと、イネ科、アブラナ科、ナ

ス科、キク科、ヤナギ科の 5 つの科において花成の誘導が可能である
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ことを示している。さらに、キクの解析においては、長日条件におか

れていても rolC::Hd3a:GFP の導入により花成誘導が観察された結果

が得られた。このことは FT / Hd3a  遺伝子が発現することが植物の成

長相の転換に対して必要な条件を満たすことを示していると考えられ

る。  

つぎに Hd3a タンパク質の移動の可能性であるが、Brassica napus の

篩管液に FT 相同遺伝子のタンパク質が含まれていたことから維管束

篩部内を FT タンパク質が移動できる可能性が高いことが示されてい

る（Giavalisco et al., 2006）。このことからイネにおいても葉で発現翻

訳された Hd3a タンパク質は比較的容易に篩部内を移動できるのでは

ないかと思われる。次に篩部から積み下ろされた Hd3a がどのように

茎頂分裂組織へと運ばれるかであるが、これに関しては不明な点が非

常に多い。イネの篩管液中に含まれるタンパク質が目的地選択的に長

距離移行する場合、ほかの篩管液タンパク質との相互作用を介した制

御機構の存在が示唆されていることから、Hd3a タンパク質の場合も

特異的に相互作用し茎頂分裂組織へと選択的に輸送されていると考え

られる（Aoki et al., 2005）。しかし現在のところ Hd3a タンパク質が篩

管液中に含まれるタンパク質と相互作用しているといった解析結果の

報告はなく、どのような機構で篩管を移動しているのかは不明である。

Hd3a タンパク質がどのような分子メカニズムにより輸送されるかに

ついては、維管束を移動するために必要となる相互作用タンパク質の

探索や、Hd3a タンパク質のアミノ酸配列に変異を入れる処理を行う

ことにより輸送のために必要なアミノ酸配列を特定するといった手法
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によって明らかにしていく必要があると思われる。  

今回の解析の結果から Hd3a:GFP タンパク質が茎頂分裂組織に局在

していることが示された。Hd3a::Hd3a:GFP 形質転換体を用いた解析

の結果から、茎頂分裂組織において Hd3a:GFP タンパク質の蛍光が観

察されるか否かと茎頂分裂組織の状態に関連があると推測できるよう

な結果も得られた（図 20）。このことは、Hd3a:GFP タンパク質が茎

頂分裂組織へと到達しているかいないかが茎頂分裂組織の状態を決め

る要因である可能性があることを示している。しかし Hd3a:GFP タン

パク質が単純に茎頂分裂組織に到達したかどうかだけで、茎頂分裂組

織において相転換が確実に起きるかといえばそうではない。例えば

Hd3a の過剰発現体や、FT の過剰発現体は早咲き表現型を示すものの、

芽生え直後や再生直後に花器官ができるといった過激な表現型は報告

されていない（Kardailsky et al., 1999; Kobayashi et al., 1999; Kojima et 

al., 2002）  。FT を茎頂分裂組織特異的なプロモーターで発現させた

場合も、長日条件下での葉の枚数が WT と変わらないことも報告され

ている（An et al., 2004） 。これらのことは単に導入した遺伝子の発現

量により左右されている可能性も考えられるが、栄養生長初期の茎頂

分裂組織において Hd3a / FT が機能の制限を受けている可能性も考え

られる。  

FT / Hd3a の機能を制限する二つのステップを説明するためにはど

のようなことが考えられるであろうか。まず、茎頂分裂組織への移行

の制限であるが、その可能性の一つに茎頂分裂組織において特異的に

発現する TFL1 の存在が考えられる。TFL1 はアミノ酸レベルでは FT 
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と非常に高い相同性を示すが、その機能は FT とは真逆で花成を抑制

する機能を持つ（Bradley et al., 1997） 。イネでも TFL1 と同様の機能

を持つ遺伝子 RCN1 、RCN2 が同定されて解析されている（Nakagawa 

et al., 2002）。TFL1 と FT のタンパク質の構造解析の結果から、これ

らのタンパク質の構造は非常に類似しており、機能としては拮抗関係

にあるのではないかと推測されている（Ahn et al., 2006）。最近 TFL1 が

茎頂分裂組織の細胞質において局在していることがあきらかとなった

（Conti and Bradley, 2007）。このことから、維管束から積み下ろされた

FT / Hd3a が茎頂分裂組織へと移行する際に、必要となるタンパク質

との相互作用において、細胞内における TFL1 との拮抗状態が生じ、

それが原因で細胞間移行を制限している可能性も考えられる。  

つぎに茎頂分裂組織における機能の制限であるが、シロイヌナズナ

の FT と茎頂分裂組織で機能する FD は茎頂分裂組織においてその発

現量が生長とともに上昇してくることが示されている（Wigge et al., 

2005）。このことは、茎頂分裂組織において FT / Hd3a のパートナーと

なるタンパク質が常に存在しているのではないことを示しており、茎

頂分裂組織で FT を発現させた場合も、過激な表現型を示さない表原

型が観察されるのもこのためである可能性も考えられる（Ahn et al., 

2006）。2006 年にはイネ科属するトウモロコシ（Zea mays）の開花が遅

延する変異体 dlf の解析の結果、dlf 遺伝子がシロイヌナズナの FD と

同じ b-ZIP 型の転写因子をコードしていること、その発現部位は茎頂

分裂組織に限られており、また野生型における dlf 遺伝子の発現量も

栄養生長から生殖生長へと転換する直前に上昇してくることが明らか
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となった（Muszynski et al., 2006）。この現象と同様のことがイネにお

いて起きている可能性があるが、ゲノム解析の結果イネに置ける FD 

遺伝子存在は予測されているだけで詳細な解析は無く、今後解析すべ

き課題の一つであると思われる。もう一つの可能性としては、茎頂分

裂組織における FT と FD のタンパク質間相互作用を TFL1 が阻害し

ている可能性である。実際酵母を用いたタンパク質間相互作用解析で

は、TFL1 と FD が相互作用している結果が示されている。このこと

は、FT と TFL1 が相互作用するタンパク質パートナーFD を取り合う

関係にある可能性があることを示している。しかし、TFL1 と FD の

酵母を用いた相互作用解析では、相互作用が観察されないとの報告も

あり、不明な点が多く残っている（Abe et al., 2005; Wigge et al., 2005）。  

イネにおいて Hd3a:GFP を維管束特異的に発現させた場合に観察さ

れる表現型は花成の促進だけではない。その他観察される表現型とし

ては分げつ数の増加、節間の伸長といった表現型もまた観察された（図

15）。シロイヌナズナにおいても 35S::FT 過剰発現体では、花成の促進

だけでなく、葉のサイズが小さくなったり、カールしたりする表現型

が観察され、この表現型の原因は、葉において SEP3 および FUL 遺伝

子の発現が上昇していることが原因であることが報告されている 

（Teper-Bamnolker and Samach, 2005） 。またトマトにおいても SFT 過

剰発現体において側枝や花序の形成のパターンの規則性が失われると

いった報告や、ポプラにおいても FT の発現により若幼期に影響を与

える結果が報告されている（Bohlenius et al., 2006; Lifschitz et al., 2006; 

Lifschitz and Eshed, 2006）。  
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これらの結果は、FT / Hd3a の機能が花成の促進といった茎頂分裂

組織の相転換だけでなく他の成長イベントにも影響を与えている可能

性が高いことを示している。このことは、フロリゲンが花成の促進だ

けでなくその他の形態形成にも影響を与えることも可能であるホルモ

ンであることを示唆している。  
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まとめ  

 

今回の一連の解析を通じてイネにおける開花遺伝子 Hd3a はイネの

花成が誘導される条件である短日条件下の葉身において発現、翻訳さ

れ、タンパク質として茎頂分裂組織まで移行し、花成を誘導している

可能性が高いことが示された。この解析の結果はイネ開花遺伝子 Hd3a 

タンパク質が長年謎とされてきたフロリゲンである可能性が高いこと

を示している（図 19）。今回の解析の結果、Hd3a タンパク質がフロリ

ゲンである可能性が高いことが示されたが、考察の後半に上げたよう

にその機能、性質については花成の促進だけでなく多岐にわたると思

われ不明な点が多い。しかし、今回 Hd3a::Hd3a:GFP 形質転換体を用

いた解析から、茎頂分裂組織における Hd3a:GFP タンパク質が非常に

明瞭に観察されることから、Hd3a:GFP タンパク質のイネに置ける時

空間的な局在およびその制御を解析するにあたってイネを用いること

が非常に有効であることが示された。今後もイネを用いることでいま

だ不明な点が多いフロリゲンの機能および性質について明らかにして

いきたい。  
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表1. フロリゲンの定義

① 植物の花成が誘導される日長条件下の葉において作られる。

② 植物の花成を誘導する。

③ 接木間を移動できる。

④ 長日植物と短日植物において共通である。

⑤ 師管を通じて移動する。

⑥ 茎頂分裂組織にシグナルとして運ばれる。

Corbesier and Coupland, 2005; Corbesier and 
Coupland, 2006; Zeevaart, 2006, 瀧本, 1998 を参

考にして作製
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表2. 形質転換体用コンストラクト作成のためのプライマーリスト

Primer sequence

rolC promoter-F AAGCTTAAAGTTGGCCCG

rolC promoter-R GGTACCAACAAAGTAGGAAACAGGT

RPP16 promoter-F AAGCTTCCAAACCCACCACGGCT

RPP16 promoter-R GGTACCTCCCCAGCATCCCCCGGCGCC

Hd3a for Hd3a:FP-F GGTACCCTTCAGGGTTTTTTGC

Hd3a for Hd3a:FP-R TCTAGAGGGGTAGACCCTCCTGCCGC

GFP for Hd3a:GFP-F TCTAGAGTGAGCAAGGGCGAGGAGCT

GFP for Hd3a:GFP-R ACTAGTTTACTTGTACAGCTCGTCC

GFP full length-F GGTACCATGGTGAGCAAGGGCGA

GFP full length-R ACTAGTTTACTTGTACAGCTCGTCC

Kaede for Kaede-F GGTACCATGGTGAGTCTGATTAAACC

Kaede for Kaede-R ACTAGTTTACTTGACGTTGTCGGG

※ FR Fluorescence protein(GFP & Kaede)

下線部 : 制限酵素サイト
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表3. リアルタイムRT-PCR用のプライマーリスト

Primer sequence length

ubq-F AACCAGCTGAGGCCCAAGA 77 bp
ubq-R ACGATTGATTTAACCAGTCCATGA
Hd3a(FT-L2)-F GCTCACTATCATCATCCAGCATG 118 bp
Hd3a(FT-L2)-R CCTTGCTCAGCTATTTAATTGCATAA
GFP-F TACGGGGTGCAGTGCTTC 73 bp
GFP-R CGGGCAYGGCGGACT
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表4. フロリゲンの定義および

今回の解析で明らかになったこと

① 植物の花成が誘導される日長条件下の葉において作られる。
→Hd3a mRNAは短日条件の葉身でのみ発現する

② 植物の花成を誘導する。
→Hd3a 過剰発現体は早咲き表現型を示す

③ 接木間を移動できる。
→Hd3a の相同遺伝子FT のタンパク質は接木間を
→移動できる

④ 長日植物と短日植物において共通である。
→短日植物のイネのHd3a と長日植物のシロイヌナズナのFT は
→アミノ酸レベルで高い相同性を示し、機能もまた保存されている

⑤ 師管を通じて移動する。
→Hd3a は維管束の師管周辺で発現している

⑥ 茎頂分裂組織にシグナルとして運ばれる。
→Hd3a タンパク質が茎頂分裂組織で観察された

Corbesier and Coupland, 2005; Corbesier and 
Coupland, 2006; Zeevaart, 2006, 瀧本, 1998 を参

考にして作製

結論

Hd3a タンパク質がイネにおけるフロリゲンである可能性が高い
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フロリゲン

フロリゲンの
動く方向

葉 茎頂
分裂組織

師部

図1. フロリゲンのモデル

植物においてフロリゲンはその植物が花成誘導される日長条件下におい
て葉で作られ、その後茎頂分裂組織へと伝わり花成を誘導する。
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図2. 光周性花成反応のシグナル伝達モデル
(A) 長日植物シロイヌナズナと短日植物イネにおける光周性花成経路の
モデル図 シロイヌナズナは長日条件で花成統合遺伝子 FT の発現が誘
導され花成が促進され、イネでは短日条件で Hd3a の発現が Hd1 により
誘導され長日条件では Hd1 により抑制される。
(B)  FT と Hd3a のアミノ酸の相同性を比較したもの FT と Hd3a は非常

に高い相同性を示す。

シロイヌナズナ イネ

長日植物 短日植物

OsGI

Hd1

Hd3a

GI

CO

FT

長日条件 長日条件短日条件

. . . . 1 0 . . . . 2 0 . . . . 3 0 . . . . 4 0 . . . . 5 0 . . . . 6 0

FT  1: M S I N . . I R D P L I V S R V V G D V L D P F N R S I T L K V T Y G Q R E V T N G L D L R P S Q V Q N K P R V E I G G : 58
Hd3a 1: M A G S G R D R D P L V V G R V V G D V L D A F V R S T N L K V T Y G S K T V S N G C E L K P S M V T H Q P R V E V G G : 60

. . . . 7 0 . . . . 8 0 . . . . 9 0 . . . 1 0 0 . . . 1 1 0 . . . 1 2 0

FT  59: E D L R N F Y T L V M V D P D V P S P S N P H L R E Y L H WL V T D I P A T T G T T F G N E I V C Y E N P S P T A G I H :118
Hd3a 61: N D M R T F Y T L V M V D P D A P S P S D P N L R E Y L H WL V T D I P G T T A A S F G Q E V M C Y E S P R P T M G I H :120

. . . 1 3 0 . . . 1 4 0 . . . 1 5 0 . . . 1 6 0 . . . 1 7 0 . . . .

FT 119: R V V F I L F R Q L G R Q T V Y A P G WR Q N F N T R E F A E I Y N L G L P V A A V F Y N C Q R E S G C G G R R L . . :175
Hd3a 121: R L V F V L F Q Q L G R Q T V Y A P G WR Q N F N T K D F A E L Y N L G S P V A A V Y F N C Q R E A G S G G R R V Y P :179

A

B
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Hd3a pro GUS nos T1．

Hd3a pro nos TGFPHd3a2．

RPP16  pro nos TGFPHd3a3．

RPP16 pro GFP nos T4．

RPP16 pro Kaede nos T5．

rolC  pro nos TGFPHd3a6．

rolC pro GFP nos T7．

rolC pro Kaede nos T8．

図3. 本解析に使用した形質転換体作製のためのコンストラクトの模式図
Hd3a::GUS は pBI101 をそれ以外は p2K1+ をもとに作成した。
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レポーターコンストラクト

Hd3a pro GUS nos T

35S pro GUS nos T

エフェクターコンストラクト

Ubq pro Hd1 nos T

Ubq pro Bar nos T

インターナルコントロールコンストラクト

Ubq pro LUC nos T

図4. 本解析に使用した一過的発現解析のためのコンストラクトの模式図
エフェクターコンストラクトは pIG221 をそれ以外は pUC19 をもとに作成

した。
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図5. WTにおける Hd3a mRNAの組織別発現解析
(A) 今回の解析に用いた植物体の生育条件およびサンプリング時
間。明期開始時をZT=0としてZT0-4の間にサンプリングを行った。
(B) Hd3a mRNAの各組織における発現量を real - time RT – PCR を
用いて検出を行った結果をグラフで示した。(C) Hd3a mRNAの各
組織における発現量をreal-time RT-PCRを用いて検出を行った結
果を表で示したもの。再現性をとるため実験を2回繰り返した。
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図6. イネプロトプラストを用いた一過的発現解析
(A) レポーター遺伝子に 35S プロモーターを用いた解析の結果。
(B) レポーター遺伝子に Hd3a プロモーターを用いた解析の結果。
解析には各処理区とも独立して3回実験を行いその結果の平均お

よび標準偏差を示した。各処理区において用いたエフェクターコ
ンストラクトを＋で示している。なお、内在コンロトールとして
すべての処理区に Ubq::Luc を用いた。
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図7. Hd3a::GUS 植物体の播種後35日における短日･長日両条件下
での Hd3a および GUS mRNAの発現
(A) 短日条件下におけるHd3a および GUS mRNAの24時間の発現パ
ターン(B) 長日条件における Hd3a および GUS mRNAの24時間の
発現パターン。明期開始時をZT=0としている。
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短日条件 光中断処理A B
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図8. Hd3a::GUS 植物体の播種後35日における短日･光中断処理両
条件下での Hd3a および GUS mRNAの発現 (A)は短日条件下にお
ける Hd3a および GUS mRNAの24時間の発現パターンを (B)は光
中断処理後における Hd3a および GUS mRNAの24時間の発現パ
ターンを示している。明期開始時をZT=0としている。光中断処理
においてはZT-8に一時間の光中断処理を行った。
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A B C

葉身 茎頂葉身横断切片

arrow head : 茎頂分裂組織

図9. Hd3a::GUS 植物体の短日条件下播種後35日における Hd3a::GUS 
の組織化学染色処理の結果 (A) 組織化学染色処理後の葉身 (B) 組織
化学染色処理後の葉身横断切片 (C)組織化学染色処理後の茎頂分裂組
織を含んだ縦断切片各写真の右下のBarは (A) 1 mm 、(B) 20 mm、(C) 
50 µm
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図10. Hd3a::Hd3a:GFP 植物体の短日条件下におけるHd3a および
Hd3a:GFP mRNAの発現 (A) 短日条件下における Hd3a mRNAの24
時間の発現パターン (B) Hd3a:GFP mRNAの24時間の発現パター
ン。明期開始時をZT=0としている。

64



A

0

10

20

30

40

50

60

70
(Day)

B

D
ay

s t
o 

flo
w

er
in

g

Hd3a::Hd3a:GFP WT

arrow head : 小穂

図11. Hd3a::Hd3a:GFP 植物体の短日条件下における開花表現型
(A) 短日条件下における Hd3a::Hd3a:GFP の植物体。白い四角で囲っ
た写真は、小穂の拡大写真。(B) 短日条件下におけるWT および
Hd3a::Hd3a:GFP の開花日を示した。データーはすべてT0世代のデー

ターを用いた。
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A B C D

E F G H

I J

図12. Hd3a::Hd3a:GFP 植物体における茎頂分裂組織
Hd3a::Hd3a:GFP 植物体の茎頂分裂組織を含む縦断切片を蛍光顕微鏡
を用いて観察した。(A)、(C)、(E)、(G)、(I) 明視野+GFP (B)、(D)、
(F)、(H)、(J) 分光処理画像。GFP 蛍光は緑で、自家蛍光は赤で示し
ている。矢印は茎頂分裂組織を示している。Bar = 50 µm
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A B

C D

arrow : SAM
Bar = 50 µｍ

図13. Hd3a::Hd3a:GFP 植物体の茎頂分裂組織および維管束組織にお
けるHd3a:GFP タンパク質の局在
(A)、(B) 茎頂分裂組織におけるHd3a:GFP タンパク質の局在 (B) (A)に
おいて黄線で囲んだ部分の高倍率画像(C)、(D) 維管束組織における
Hd3a:GFP タンパク質の局在 (D) (C)において赤線で囲んだ領域の高倍
率画像 Bar = 50 µm
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図14. RPP16::Hd3a:GFP 、 RPP16::GFP 、rolC::Hd3a:GFP 、
rolC::GFP 植物体の短日条件下における開花表現型
各形質転換体T0世代を短日条件下で育成し、出穂日を調べた。そ
れぞれの個体における導入遺伝子の有無はRT-PCRにより確認し

た。
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A B

図15. rolC::Hd3a:GFP 、RPP16::Hd3a:GFP 植物体の短日条件下にお
ける開花表現型
(A) rolC::Hd3a:GFP  形質転換体 (B) RPP16::Hd3a:GFP 形質転換体
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ウエスタン解析
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図16. rolC::Hd3a:GFP 形質転換体におけるHd3a:GFP タンパク質の発
現 rolC::Hd3a:GFP、 rolC::GFP 形質転換体およびWTの可溶性画分
を抽出し、GFP抗体を用いてウエスタンブロット解析を行った。
rolC::Hd3a:GFP、rolC::GFP 形質転換体の可溶性画分を流したレーン
でそれぞれ Hd3a:GFP タンパク質および GFP タンパク質の推定分子

量のサイズにバンドが検出された。

(kDa) CBB染色

46.9 kDa
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図17. rolC::Hd3a:GFP および rolC::Kaede 植物体における Hd3a:GFP タ
ンパク質および Kaede タンパク質の局在
(A)-(F) rolC::Hd3a:GFP (G)、(H)、(I)、(J) rolC::Kaede (A)、(B) は葉身横
断切片 (C)、(D) 茎頂分裂組織含む縦断切片 (E)、(F)茎頂分裂組織 (G)、
(H) 茎頂分裂組織 (I)、(J) 基部横断切片 矢印は茎頂分裂組織を示して
いる。 (A)、(C)、(E)、(G)、(I) は明視野+GFP画像。(B)、(D)、(F)、(H)、
(J) は、分光処理画像。GFP蛍光は緑で、自家蛍光は赤で示している。
Bar = 50 µm

71



A B C D

E F G H

I J

図18. RPP16::Hd3a:GFP および RPP16::Kaede 植物体におけるHd3a:GFP
タンパク質および Kaede タンパク質の局在
(A)-(F) RPP16::Hd3a:GFP (G)、(H)、(I)、(J) RPP16::Kaede (A)、(B) は葉
身横断切片 (C)、(D) 茎頂分裂組織含む縦断切片 (E)、(F)茎頂分裂組織
(G)、(H) 茎頂分裂組織 (I)、(J) 基部横断切片 矢印は茎頂分裂組織を
示している。 (A)、(C)、(E)、(G)、(I) は明視野+GFP画像。(B)、(D)、
(F)、(H)、(J) は、分光処理画像。GFP蛍光は緑で、自家蛍光は赤で示し
ている。 Bar = 50 µm
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図19. イネにおけるフロリゲンHd3a  タンパク質移動のモデル
Hd3a 遺伝子は短日条件下において光周性花成経路により葉身の維管束
組織特異的に発現し、タンパク質へと翻訳される。Hd3a タンパク質は

その後、維管束組織を通じて茎頂分裂組織へと運ばれ花成を促進する。
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図20. Hd3a::Hd3a:GFP 植物体における茎頂分裂組織
(A)、(B) の茎頂分裂組織は、栄養成長期の茎頂分裂期だと思われる。
(C)、(D) の茎頂分裂組織は、すでに生殖成長期に移行したものだと思
われる。(A)、(C)、(E)、(G)、(I) は明視野+GFP画像。(B)、(D)、(F)、
(H)、(J) は、分光処理画像。GFP蛍光は緑で、自家蛍光は赤で示してい
る。赤線で囲った領域は茎頂分裂組織を示している。 Bar = 50 µm
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