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１．はじめに 

茎頂分裂組織のアイデンティティー転換に端を発し，栄養器官である「葉」の代わりに生殖器官で

ある「花」をつくり始める一連の分化プロセスの変化を「花成（floral transition）」と呼ぶ。花成のタ

イミングは繁殖の成否に極めて大きな影響を及ぼす。そのため，後述する様々な環境要因によって花

成時期は厳密に制御されている。なかでも好適な日長によって花成が誘導される光周性花成現象は，

花成ホルモン（フロリゲン）の存在も相まって，これまでに多くの植物研究者の興味を惹きつけてき

た。本稿では，シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）におけるフロリゲン研究を概説するとともに，

最近の進展を紹介する。 
 

２．遺伝学的アプローチを用いたシロイヌナズナ花成研究のはじまり 

1920 年に Garner と Allard によって発見された光周性花成現象は，花成生理学者による精力的な検

証の結果，1937 年に Chailakhyan によって提唱されたフロリゲン仮説へと結実した。その結果，フロ

リゲンは単なる花成誘導物質ではなく，①適当な光周期を受容した葉で産生される，②篩管を通って

茎頂へと輸送される，③茎頂分裂組織で花芽形成を引き起こす，④種を超えて共通である，⑤接木面

を介して伝達可能である，の要件を全て充たす難物に位置付けられてきた。シロイヌナズナの

FLOWERING LOCUS T (FT) がフロリゲンの分子実体であることが見出されるまで 70 年もの歳月を

必要としたのには（Abe et al. 2005; Corbesier et al. 2007; Wigge et al. 2005），こうした背景が隠されてい

る。 
フロリゲンの分子実体の発見には，シロイヌナズナを用いた分子遺伝学的アプローチが大きな貢献

を果たしてきた。なかでも，初めて花成遅延変異体を体系的に解析した Koornneef ら（1991）の報告

（11遺伝子座に起因する42の花成遅延変異体の表現型解析）は，現代の花成研究における出発点と
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もいうべき報告である。注目すべきは，日長や温度に対する各変異体の応答性をもとに，筆者らが11
の変異体を3つのグループに分類し（表１），各遺伝子機能の関連性を予見した点にある。 
植物は，花成時期の決定に際し，外部環境・体内環境からの情報を巧みに利用している。実際にシ

ロイヌナズナの遺伝学的な解析によって，外的・内的環境情報の変化は複数の情報伝達経路（光周期

経路，春化経路，ジベレリン経路，自律的経路等）を経由し，各制御経路からの情報を統合する経路

統合遺伝子の発現量へと還元されることが明らかになっている（Simpson and Dean 2002）。Koornneef
らの予見の妥当性は，後に各変異体から原因遺伝子が同定され，各遺伝子間の分子的な機能連関が明

らかにされたことによって改めて証明されることとなった。表１に挙げられた 11 の変異体（遺伝子）

は，シロイヌナズナの花成制御における情報伝達経路，経路の統合において，いずれもが重要な役割

を担っている。 

 
表1 Koornneef et al. 1991で報告されたシロイヌナズナ花成遅延変異体 

 変異体 タンパク質機能 参考文献 

グ
ル
#
プ
１ 

fca RNA 結合タンパク質 Macknight et al. 1997 
fpa RNA 結合タンパク質 Schomburg et al. 2001 
fve WD40 タンパク質 Ausín et al. 2004 
fy RNA 修飾因子 Simpson et al. 2003 

グ
ル
#
プ
２ 

fe Myb 型転写制御因子 Abe et al. 2015 

ft 
ホスファチジルエタノールアミン 

結合タンパク質 Kardailsky et al. 1999; Kobayashi et al. 1999 

fd bZIP 型転写制御因子 Abe et al. 2005; Wigge et al. 2005 
fwa HD-ZIPⅣ型転写制御因子 Soppe et al. 2000; Ikeda et al. 2007 

グ
ル
#
プ
３ 

fg a (co)  zinc-finger 型転写制御因子 Putterill et al. 1995 
fb a (gi)  核タンパク質 Fowler et al. 1999; Park et al. 1999 
fha b 
(cry2)  

青色光受容体 
Guo et al. 1998 

a; Rédei 1962 において報告された constans (co), gigantea (gi) の異なるアレル 
b; Guo et al. 1998 において後に報告された cryptochrome 2 (cry2) の異なるアレル 
 

３．シロイヌナズナにおけるフロリゲン研究 

本稿で取り上げる光周性花成においては，日長感知に関わるグループ3（co, gi, cry2）とフロリゲン

機能と密接に関連するグループ2（fe, ft, fd, fwa）が重要である。中でもCONSTANS (CO)，FT，FDは，

フロリゲンを介した光周性花成誘導において中心的なはたらきをする鍵因子である。この 3 つの花成

制御因子は，長日条件特異的な花成遅延表現型を示し，図１（左）のような上下関係にあることが，

遺伝学的解析によって判明している（Abe et al. 2005; Samach et al. 2000; Wigge et al. 2005）。また，詳細

な発現解析，機能領域の探索，タンパク質間相互作用を中心とした生化学的解析によって CO，FT，
FDの時空間的な発現パターン，生化学的機能も明らかにされている（図１（左））。CO-FT-FDモジ
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ュールは，シロイヌナズナ以外の植物種においても保存性が高く，CO-FTの関係性が変化することに

よって光周性花成の多様性が生じる。いわば，光周性花成の心臓部に位置付けられる基本骨格である。 
日長の変化は，葉の篩部伴細胞における CO タンパク質の蓄積量が変化することによって感知され

る。zinc-finger型転写制御因子であるCO タンパク質の発現は，概日リズムに依存したリズムを刻み，

光環境との相互作用の結果，花成誘導条件である長日条件下の明期に安定化する（Valverde et al. 2004）。
その結果，COタンパク質の制御標的であるFT遺伝子は，長日条件依存的に転写活性化されることに

なる（詳細は久保田の稿参照）。 
一方，花芽形成の場である茎頂分裂組織においては，FT と bZIP 型転写制御因子をコードする FD

によるタンパク質複合体が形成され，花芽形成のスイッチ遺伝子であるAPETALA１（AP1）をはじめ

とした下流遺伝子の転写が誘導される（Abe et al. 2005; Wigge et al. 2005）。fd変異体は長日条件特異的

な花成遅延表現型を示すだけでなく，FT過剰発現体の早咲き表現型に対して強い抑圧効果を示す。生

化学的な解析（FT-FD間のタンパク質間相互作用）に加えて，遺伝学的解析（FT過剰発現体への抑圧

効果）からもFDがFTの機能的パートナーであることは支持されている（Abe et al. 2005; Wigge et al. 
2005）。 

FD 遺伝子は茎頂分裂組織において発現するのに対して，FT 遺伝子は前述のように葉の篩部伴細胞

で転写・翻訳される（Abe et al. 2005; Takada and Goto 2003; Wigge et al. 2005; Yamaguchi et al. 2005）。一

方，AP1 遺伝子の転写調節領域には FT タンパク質および FD タンパク質が直接結合していることか

ら（Wigge et al. 2005），FTタンパク質が葉から茎頂分裂組織へと長距離移動する必然性が生じる。そ

の裏付けとして，葉の篩部組織でFTを発現させた場合に加えて，茎頂分裂組織においてFTを発現さ

せた場合にも，ft変異体表現型が相補されることが報告されている（Abe et al. 2005）。この結果は，転

写・翻訳される葉の篩部伴細胞だけでなく，茎頂分裂組織においても FT が機能していることを示唆

しており，すなわちFTがフロリゲンの分子実体であり，FDは茎頂においてフロリゲンを受容し，花

芽形成を開始する役目を担っていることを示している。 
また，セイヨウアブラナ（Brassica napus）での実験ではあるものの，FTと相同なタンパク質が篩管

液中に検出されることから，FTタンパク質が篩管を介して葉から茎頂への長距離輸送を達成している

ことが示されている（Giavalisco et al. 2006）。さらに，イネのHeading date 3aをはじめ，多くの植物か

らFTオーソログがクローニングされ，その花成促進効果も実証されている（Kojima et al. 2001）。し

たがって，シロイヌナズナを含む多くの植物種が，FTを介した極めて保存性の高い花成制御機構を有

していることが推察され，FTはフロリゲンに求められる要件①から④を充たす存在として広く認知さ

れることとなった。 
フロリゲンに求められる要件の一つである「⑤接木面を介した伝達性」に関しても，FTタンパク質

を用いた現代風の実験的検証がなされている。篩部伴細胞で FT-GFP を過剰発現させた植物の接木実

験（Corbesier et al. 2007），あるいは野生型，FT-T7過剰発現体を ft変異体に接木した実験（Notaguchi 
et al. 2008）によって，FTタンパク質が接木面を介して伝達されることが実証されている。 
なお，シロイヌナズナには葉の篩部伴細胞で発現するFTパラログTWIN SISTER OF FT (TSF) が存

在する（Kardailsky et al. 1999; Kobayashi et al. 1999; Yamaguchi et al. 2005）。ホスファチジルエタノール

アミン結合タンパク質をコードするTSFもFT同様に花成経路統合遺伝子として機能するだけでなく，
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光周期依存的長距離花成シグナルとしての機能を示すことから，「もう一つのフロリゲン」として光

周性花成誘導において大きな貢献を果たしている。 
図１に示した，葉の篩部伴細胞におけるCOを介したFTの発現誘導は，花成生理学における「花成

誘導（floral induction）」のプロセスに相当する。また，茎頂分裂組織におけるFT-FD複合体を介した

AP1 の転写誘導は「花成惹起（floral evocation）」，葉で作られた FT が篩管を介して茎頂へと運ばれ

る過程は「篩部輸送（phloem transport）」の分子実態として理解可能である。したがって，シロイヌナ

ズナを用いた花成研究によって抽出された光周性花成の基本骨格は，フロリゲン研究の現代における

到達点とみなすことができる（図１）。 

 

図１ シロイヌナズナにおける光周期依存的な花成制御の枠組み 

（左）シロイヌナズナにおける光周期依存的花成誘導の基本モジュール。フロリゲンを介した花成制

御は，葉における「花成誘導」，茎頂における「花成惹起」両者をつなぐ篩管を介した「篩部輸送」

の素過程から構成される。花成誘導では，CO による FT の誘導が，花成惹起では FD による FT の受

容と花芽形成のスイッチであるAP1遺伝子の転写誘導がおこる。（右）花成生理学によって提唱され

たフロリゲン仮説のイメージ図。 
 

４. FTタンパク質の長距離輸送 

フロリゲンの葉から茎頂への長距離輸送は，①葉における篩部伴細胞から篩管への積み込み

（loading），②篩管内輸送（phloem transport），③茎頂分裂組織基部における篩管からの積み降ろし

（unloading），④茎頂内部への細胞間移行（cell-cell movement），の各素過程を辿ると考えられている。

現時点では，①「積み込み」に関わる輸送制御因子として，葉の篩部伴細胞で発現する FT-
INTERACTING PROTEIN 1が，②「篩管内輸送」に関わる制御因子としてSODIUM POTASSIUM ROOT 
DEFECTIVE 1が報告されている（Liu et al. 2012; Zhu et al. 2016）。加えて，表１のグループ２に属する

FE は，篩部伴細胞で発現する Myb型転写制御因子をコードし，これら輸送制御因子の転写制御を介

してフロリゲン輸送制御と密接に関わっている（Abe et al. 2015; Shibuta et al. 2017）。しかしながら，

未だ FT の輸送制御に関する基本的な情報は不足しており，葉での転写制御に関する理解に比べ，分

子レベルでの理解はほぼ進展していない状況にある。 



植物科学最前線 14:115 (2023) 

M. Abe - 5 
BSJ-Review 14:115 (2023) 

葉におけるFTの人為的な誘導実験から，FTは半日から1日後には茎頂周辺へと到達し，その後約

2日かけて予定花芽原基領域まで細胞間を移動し，AP1の発現誘導をすることが報告されている（Abe 
et al. 2015; Endo et al. 2018）。また，日長シフト実験（短日条件下で生育させたシロイヌナズナを数日

間長日条件に暴露した後，再び短日条件下に戻す実験）の結果からは，3〜4日の長日条件で花成誘導

が十分可能である（Abe et al. 2015; Corbesier et al. 2007）。一連の知見を総合すると，葉が展開し，FT
の発現量が花成惹起に十分な量に到達するまでの日数を考慮しても，実験室環境下に置かれた野生型

植物では，発芽後10日前後で花芽形成の初発イベントが開始されると推察される。 

 

５．フロリゲン複合体の可視化によるFT輸送の評価 

解剖学的な観察結果によれば，花芽形成の初発イベントは，茎頂分裂組織内部（L3層）における並

層分裂だとされる（Vaughan 1955）。つまり，葉から篩管を介して運ばれて来たFTは，最終的に茎頂

分裂組織L3層の細胞（予定花芽原基細胞）に到達し，FT-FD複合体を形成した上でAP1 遺伝子の発

現を誘導すると期待される。しかしながら，既報における篩部特異的プロモーターで発現させた FT-
GFP の観察結果は，輸送能の低下に起因して L3層細胞まで到達することなく，茎頂基部にとどまっ

ており，FT単独よりも弱い花成誘導能しか示さない（Corbesier et al. 2007; Liu et al. 2012）。輸送過程

の分子的理解が進展しなかった理由の一つとして，こうした FT 輸送を評価する実験系の整備が困難

であった点が挙げられる。 
我々は，FTがFDと複合体を形成する点に注目し，in vivoタンパク質間相互作用を可視化可能な二

分子蛍光補完法（Bimolecular Fluorescence Complementation（BiFC）法）を改良することによって，in 
plantaでFT輸送を評価する実験系（iBiFC法）の整備に取り組んだ（Abe et al. 2019）。iBiFC法では，

sfEYFPのC末端17アミノ酸をFTに付加し（S-FT），残りのN末端断片をFDに付加する（L-FD）。
したがって，iBiFC法ではFT輸送能が損なわれることなくFT本来の輸送動態が評価可能になると期

待される。実際に S-FT を篩部伴細胞で，L-FD をFD 発現領域で発現させる植物を作出したところ，

S-FT過剰発現による早咲き表現型と，茎頂分裂組織の細胞核内におけるYFP蛍光が観察された（Abe 
et al. 2019; 図２（左））。このことは，S-FTタンパク質が篩部伴細胞から細胞間移行し，FD発現領域

においてL-FDと共に核内でFT-FD複合体を形成することを意味している。また，FT-FD複合体形成

領域の一部（予定花芽原基細胞）でAP1の共発現も確認できたことから（Abe et al. 2019），iBiFC法
によって内生のFT輸送動態を評価可能であると期待している。 
最近になり，低温環境下では葉の篩部伴細胞におけるFTタンパク質局在が変化し，篩管へのFTの

積み込みが抑制されることが報告された（Susila et al. 2021）。今後，FT輸送の分子メカニズムや輸送

経路の解明はもちろんのこと，外的・内的環境要因を介した輸送制御に関する知見が蓄積することに

よって，フロリゲン機能制御の新たな制御階層を見出すことにつながるものと期待している（図２

（右））。また，古くからの通説では，茎頂におけるフロリゲンの細胞間輸送は，原形質連絡を介し

たシンプラスティックな経路によるものであるとされている。シロガラシ（Sinapis alba）の先行研究

によれば，成長相転換時の茎頂では原形質連絡数が増加し，Central Symplasmic Field（CSF）領域が拡

大する。CSF領域の拡大は，フロリゲンを含むシグナル分子によるシンプラスティックな情報伝達の

活発化を引き起こし，相転換に伴うメリステム内部環境の劇的な変化を速やかに達成すると考えられ

ている（Ormenese et al., 2002）。FTタンパク質がフロリゲンの分子実体だと判明した現在，フロリゲ
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ン輸送に関する通説を現代的に検証し，最終的には，相転換に伴う茎頂でのイベントの分子的理解が

加速化することを楽しみにしている。 

 

図２ フロリゲン複合体の可視化とフロリゲン輸送制御機構の理解に向けて 

（左）iBiFC法によって可視化された FT-FD複合体。篩部伴細胞で発現させた FT は茎頂分裂組織内

部へと輸送され，核内でFD とFT-FD複合体を形成する。詳細はAbe et al. (2019) を参照。（右）FT
輸送機構の理解に向けての展望。茎頂分裂組織基部を細胞間移行する FT は，どのような輸送経路を

介しているのか？輸送メカニズムはどのようなものか？環境の変化は輸送に影響を及ぼすのか？が今

後の課題である。 

 

６．おわりに〜フロリゲン研究の今後〜 

2000年代初頭までは，花成表現型は，現象の総体として栄養成長期に形成された葉の枚数（栄養成

長期の長さ）を指標に議論されてきた。その後，FTをはじめとする鍵遺伝子の分子実体が明らかにな

るにつれ，花成表現型の評価は次第に遺伝子発現へと移り変わり，現在に至る。発現解析手法の変遷

とともに精緻な解析が可能になったものの，最近20年の流れに大きな変化は見られない。フロリゲン

研究の醍醐味は，「産生」と「受容」という時空間的に乖離したイベントが，シグナル分子の「輸送」

によって結びつく，その総体としての面白さにある。一方で，フロリゲン機能の理解をより深めるた

めには，3つの素過程を個別に評価する実験手法の確立が不可欠である。葉から茎頂へと運ばれるFT
輸送の理解は，まさにフロリゲン機能の本質である細胞非自律性を理解することである。今後，可視

化手法を採用し，未知なる FT 輸送機構の評価，分子メカニズムの解明に取り組むことによって，フ

ロリゲン研究に新たな息吹をもたらすことを期待している。 
シロイヌナズナの花成研究に関する良質な総説（Amasino 2010; Kinoshita and Richter 2020; Kobayashi 

and Weigel 2007; Song et al. 2015; Turck et al. 2008; 阿部 2018; 海老原と井澤 2009; 木下 2022等）が，

世に多数存在している。豊富な選択肢の中から，読者のレベルに応じた一編を是非一度手にすること

をお勧めする。花成研究のみならず，広く発生・生理研究にも役立つ，興味深い知見が必ず得られる

にちがいない。 
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