
１．はじめに

　小麦穂発芽抵抗性は，種子の休眠性が大きな要因となっていると考えられる。そのため，種子休眠の

遺伝的メカニズムが，明らかになれば，合理的な組み合わせを考えたより迅速な穂発芽抵抗性育種が可

能になると考えることができる。しかし，残念ながら，種子休眠のメカニズムの全貌は，いまだ明らか

になっていない。だが，これまでの研究から，植物ホルモンのアブシジン酸が，種子休眠の形成や維持

に重要な働きをしていることが明らかになってきている。小麦においても，種子休眠性と胚のアブシジ

ン酸感受性との密接な関係が示されてきた（Walker-Simmons, 1987）。この種子のアブシジン酸感受性機

構についての遺伝子レベルでの研究は，アラビドプシスのアブシジン酸感受性突然変異体やトウモロコ

シの胎生発芽突然変異体の分子遺伝学的な解析により，90年代初めから，次々と遺伝子が，単離・同定

され研究が急速に発展している。こうした，種子のアブシジン酸感受性遺伝子としては，これまでに，

トウモロコシから，VP1遺伝子が（McCarty et al., 1991），アラビドプシスからは，ABI1,2,3,4,5および

　ERA1等の遺伝子が単離されている（Leung et al., 1994; Leung et al., 1997; Giraudat et al., 1992; 

Finkelstein et al., 1998; Finkelstein et al., 2000; Cutler, 1996 ）（表１）。

　トウモロコシの胎生発芽変異体から単離された VP1遺伝子は，アラビドプシスの ABI3遺伝子と相同

遺伝子の関係にあり，両因子は，B3ドメインをもつ転写因子であることが明らかになっている。また，

ABI1,2遺伝子は，脱リン酸化酵素，ABI4遺伝子は，AP2ドメインを持つ転写因子を，ABI5遺伝子は，

ｂ Zipドメインを持つ転写因子を，ERA1は，farnesyl transferaseという酵素のベーターサブユニットを

コードしていることが明らかになってきている。アブシジン酸感受性機構の研究は，現在も，日進月歩

で進んでいるので，今後も新たな遺伝子が次々と明らかになり，アブシジン酸感受性機構や種子休眠の

仕組みの全貌が徐々に明らかになっていくと思われる。こうした成果をとりいれながら研究を進めてい
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表１．アブシジン酸感受性関連遺伝子

　1994年

　1997年

　1992・1991年

　1998年

　2000年

　1996年

　脱リン酸化酵素

　脱リン酸化酵素

　B3転写因子

　AP2転写因子

　bZip転写因子

　farnesyl transferase

　ABI1

　ABI2

　ABI3/VP1

　ABI4

　ABI5

　ERA1
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けば，小麦種子休眠の仕組みもしだいに解明されていくだろう。ここでは，これら遺伝子の最近の主な

話題を４つ紹介し，さらに今後の研究動向についての考えも述べてみたい。

２．アブシジン酸感受性に関わる遺伝子研究の最近の話題

（１）ABI3,4,5遺伝子の機能について

　当初は，種子特異的に働いていると考えられてきた ABI3,4,5遺伝子であるが，どうも，それだけでは

ないのではないかという証拠が最近明らかになってきている。

① ABI3遺伝子の発現をレポーター遺伝子である GUS遺伝子を用いて検討したところ，植物体の休眠芽

等においても，ABI3遺伝子が発現していることが明らかになってきた（Rohde et al., 1999）。このこ

とから，ABI3遺伝子は，単に種子の登熟や休眠過程のみだけではなく，細胞の分化や分裂の抑制に広

く関わっている遺伝子なのではないかと考えられるようになってきている。

② ABI5遺伝子は，その相同遺伝子が，植物体の方からも，酵母のワンハイブリッド法を用いて，アブ

シジン酸応答配列と相互作用するタンパクとして単離されている（Choi et al.,  2000; Uno et al., 2000）。

アラビドプシスでは，ABI5遺伝子は，いまのところ，9種ものファミリーを形成しているだろうと考

えられている。

③グルコースやシュクロース耐性の原因遺伝子の単離を試みていた複数のグループが，その原因遺伝子

の一つが，ABI4遺伝子であることを明らかにしている（Laby et al., 2000; Huijser et al., 2000; Arenas-

Huertero et al., 2000），また，耐塩性の突然変異体の原因遺伝子の一つとしても，同定されている

（Quesada et al., 2000）。このことから，ABI4遺伝子は，種子のアブシジン酸感受性だけではなく，芽

の成長時の，ストレス応答性反応にもかかわっているだろうと考えられるようになってきている。

（２）VP1/ABI3と相互作用する因子の発見

　ABI5と ABI3が，相互作用して，遺伝子発現を制御しているだろうということが，最近明らかになっ

た。まず，三重大の服部らのグループが，イネの VP1遺伝子と相互作用する bZipドメインをもつ転写

因子 TRAB1を，酵母の 2ハイブリッド法で単離した（Hobo et al., 1999）。以前から，VP1遺伝子は，プ

ロモーター配列と直接相互作用せず，何らかの転写因子との相互作用を介して機能しているのではない

かという仮設がたてられていたが，これで，その因子が，同定されたことになった。ところが，面白い

ことに，この TRAB1は，アラビドプシスから単離された同じ bZIp型のドメインをもつ ABI5転写因子

と高い相同性を示した。そこで，アラビドプシスの ABI5遺伝子と ABI3遺伝子間の相互作用が検討され

たところ，この両転写因子間に相互作用があることが明らかになってきている（Nakamura et al., 2001）。

これで，アラビドプシスからアブシジン酸非感受性突然変異遺伝子として単離された遺伝子のうちの，

二つの転写因子の働きが結びつけられることになった。今後は，どのような遺伝子が，これら ABI5と

ABI3両転写因子により，転写調節をうけ働いているのが，解明されていくと考えられる。

（３）種子のアブシジン酸感受性とエチレン感受性

　さらに，種子のアブシジン酸情報伝達系に関わる遺伝子を明らかにしようと，優性に変異形質があら
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われるアブシジン酸非感受性突然変異体 abi1を利用して，アブシジン酸感受性程度が，さらに非感受性，

または，感受性に戻った突然変異体をスクリーニングして，原因となる遺伝子が明らかにされている。

そうしたところ，新たなアブシジン酸感受性に関わる遺伝子は，以前にエチレン感受性突然変異体から

単離された，EIN2や CTR1等であることが明らかになった（Beaudoin et al., 2000, Ghassemian et al., 

2000）。Ein2やエチレン受容体 ETRに変異がはいりエチレン非感受性となった突然変異体は，種子のア

ブシジン酸感受性が増し，深い休眠性を示した。また，逆に，CTR遺伝子に変異が入り，エチレンの指

令が常にオンになっているような突然変異体では，アブシジン酸感受性が，鈍くなることが示された。

このことは，エチレン感受性変異も，種子のアブシジン酸感受性や休眠性にまた影響を与えていること

を示しており，今後種子休眠機構を研究する上で，エチレン感受性についても，考慮に入れた研究を進

めていく必要があると思われる。

（４）　VP1/ABI3の完熟種子中の発現量と種子休眠性の関係

　カラスムギで，イギリスの Bristl大学の Holdsworth教授らにより，最初に，完熟種子胚中の VP1遺

伝子の発現量と種子休眠性の程度に正の相関があることが報告され，VP1遺伝子が，種子休眠を維持す

るために働いているのではないかということが提案されている（Jones et al., 1997）。最近，ソルガム

と，アイスプラントにおいても，VP1遺伝子の発現量と，種子休眠性や，アブシジン酸感受性との関係

を裏付ける論文が発表された（Fukuhara and Bohnert, 2000; Carrari et al., 2001）。ソルガムにおいては，

VP1遺伝子の発現量と，種子のアブシジン酸感受性の関係が，また，アイスプラントでは，VP1遺伝子

の発現量と種子の休眠性との関係が示されている。また，筆者らが，小麦において，VP1遺伝子の完熟

種子胚中の発現量と，休眠性について検討をおこなったところ，確かに，休眠性の強い品種，ミナミノ

コムギと，休眠性の弱い品種，東山 18号において，VP1遺伝子の発現量に差が見られ，休眠性の強い

ミナミノコムギの方が，VP1遺伝子の発現量が，多いという結果をえている（Nakamura and Toyama, 

2001）。こうしたことなどから，小麦においても，VP1遺伝子の発現が，種子の休眠性およびアブシジ

ン酸の感受性になんらかの関係があると考えている。今後は，VP1遺伝子の完熟種子胚中の発現と，発

芽抑制が直接関係しているのかどうかなどの検討が必要だと思われる。

３．アブシジン酸情報伝達系の今後の研究動向

　アブシジン酸情報伝達系の研究では，90年代初頭あたりから盛んになったポジショナルクローニン

グ法などの新たな方法で突然変異体の原因遺伝子を単離することにより，今まで知られていなかったア

ブシジン酸情報伝達系関連の遺伝子が次々と単離・同定され，研究が進展してきた。この方法は，今後

も続けられ，新たな遺伝子の単離が進むと考えられるが，単純なスクリーニング方法で単離できる突然

変異体は，すでに大部分単離されてしまっているのではないかと考えられ，今後は，突然変異体スク

リーニング方法の工夫が，重要になってくると考えられる。

　そうした状況の中，昨年の12月には，ついにアラビドプシスの全ゲノム配列が決定され，約3万弱の

遺伝子が，ゲノム上にあるのではないかと予測されている。今後は，このゲノム情報を利用した，遺伝

子の機能の解析が順次進んでいくと思われ，その中で，アブシジン酸情報伝達系に関わる新たな遺伝子
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も発見されていくと思われる。また，マイクロアレー等を使った，遺伝子発現の研究や，酵母の 2ハイ

ブリッド法をもちいた，タンパク相互間ネットワークの探索等も盛んになっていくと考えられる。これ

らの方法により，これまで単離されてきた転写因子等が，どのような遺伝子の発現を制御しているかが

解明され，また，その制御に関わるこれまで知られていない因子が明らかになってくるものと考えられ

る。これらのことにより，アブシジン酸情報伝達系のネットワークの詳細が，今後急速に解明されてい

くのではないであろうか。そういった流れの中で，休眠現象についても，より詳細なメカニズムが明ら

かになってくると思われる。こうした成果をとりいれ，利用することにより，小麦の種子休眠機構の解

明も進んでいくと思う。

　また，種子休眠の QTL解析も進展している。これまでに休眠形質の QTL解析は，イネ（Lin et al., 

1998），大麦（Han et al., 1999），小麦（Osa et al., 2001）等で，行われ多数の遺伝子座が同定されてい

る。その中で，少数の寄与率の高い遺伝子座が存在することも明らかになっている。現在，イネゲノム

計画が，進行中で，ここ数年のうちに，全塩基配列が明らかになってくると思われるので，QTL解析か

らの遺伝子の単離も，イネに関しては，現実的なものになってくると思われる。QTL解析から遺伝子単

離へのアプローチによって，休眠性を強く支配している遺伝子が，明らかになってくれば，これまでと

違った，新しい角度からの，休眠現象の研究が進んでいくのではないかと思われる。大麦と小麦につい

ては，そのゲノムサイズの巨大さから，現段階では，DNAマーカーによる遺伝子単離は，容易ではない

と考えられるが，しかし，遺伝子解析技術は，急速に進歩していることから，今後，イネゲノムの成果

を用いたイネ科作物のシンテニーを利用した遺伝子単離技術の開発等により，これら作物においても，

マーカー遺伝子からの遺伝子単離が可能になっていく可能性も十分あると思われ，研究の進展が待たれ

る。

　近年の遺伝子解析技術の急速な進歩は，それまでの植物生理学的な研究成果の上に，遺伝子による分

子レベルでの具体的な実像を与えることを可能とし，植物の複雑な仕組みの遺伝子レベルでの理解が，

急速に進んできている。今後は，アラビドプシスやイネその他作物のゲノム解析の結果を利用した新た

な解析手法の進歩により，その研究のスピードはさらに加速するものと考えられる。その中で，種子の

アブシジン酸感受性や休眠の遺伝子レベルでの基礎的な理解も深り，小麦等の作物への応用も進展して

いくものと考えている。
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