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研究成果の概要（和文）：本研究では、現生の被子植物の系統樹において最基部で分岐したことが明らかになっ
 ているAmborella trichopoda(アンボレラ)と最も葉の発生の分子機構が明らかになっているモデル植物である 
Arabidopsis thaliana(シロイヌナズナ)との、発生、形態、そしてRNA-seqによる遺伝子発現プロファイルの比
較により、葉の発生に関わる遺伝子制御ネットワークが広範な被子植物の間で保存されていることを明らかにし
た。このことは独立に複数回獲得されたことが明らかになっている、陸上植物の葉の進化に関して、その共通性
や独自性を明らかにするための基盤ができ、大きな成果であったと言える。

研究成果の概要（英文）：In this study, a comparison between Amborella trichopoda, which has been 
shown to diverge at the most basal in the phylogenetic tree of the present-day angiosperms, and 
Arabidopsis thaliana, a model plant for which the molecular mechanisms of leaf development are most 
understood, reveals that development, anatomy, and gene regulatory networks involved in leaf 
development are conserved among a wide range of angiosperms. This is a major achievement, as it 
provides a basis for identifying commonalities and uniqueness in the evolution of leaves in land 
plants, which have been shown to have been acquired multiple times independently.
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研究成果の学術的意義や社会的意義
研究成果の意義としては、葉の進化過程はこれまで化石研究が主であり、その進化過程も背景にある分子機構も
全く明らかになっていなかった。今回の研究で被子植物において葉の発生に関わる遺伝子制御ネットワークが被
子植物の間で保存されている事を明らかとし、陸上植物における葉の進化を考える上で比較基盤として利用でき
る点は成果と言える。またこの事は葉の発生に必要な根元的な遺伝子群を同定することに繋がるため、それらを
用いて、葉を持たない植物、あるいは本来葉が発生しない部位に葉を持たせることで新奇形態の園芸植物や光合
成効率を向上させた作物を作出する技術の基盤の創出を導くことができるという社会的意義も挙げられる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｆ－１９－２ 
１．研究開始当初の背景 

葉は植物にとって主たる光合成器官であり、花器官も葉の変形であることから、植物におい
て最も重要な器官の一つである。これまでの化石を用いた古生物学や系統学における研究から、
陸上に進出した初期の植物は葉を有していなかったことが知られ、1930 年代に Walter 
Zimmermann が発表したテローム説では、二又分岐する軸上構造が「主軸形成」、「平面化」、「癒
合」などの複数の過程を経て、葉を獲得したことが示唆されている。この陸上植物における葉の
獲得は、植物の光合成の効率化をもたらし、放出される酸素は地球の大気組成の変化をももたら
した。この一連のイベントは、その後に続く動物の陸上進出の一助となったと考えられている。 

近年のモデル生物の確立とゲノム情報を用いた解析の普及により、これまで葉の発生に関す
る研究はシロイヌナズナをはじめとするモデル植物を中心に解析がなされてきた。その中で葉
の発生の分子機構は極めて精力的に研究がなされ、その詳細が明らかになりつつあるが、葉に関
して最も根源的な問いである、『植物が進化の過程でどのような分子機構により葉を獲得したの
か』という命題は、それに関連する遺伝子や分子機構はおろか、その過程の理解さえも進んでい
なかった。これは長年の生物学の命題でありながらも、その理解のためのアプローチが難しく、
かつ形態学、発生学、進化学などの分野横断的知見が必要であったためと考えられた。 
 
 
２．研究の目的 

そこで本研究では、葉の発生の分子機構が被子植物において保存されているのかどうかを調
べるために、葉の発生の分子機構を複数の植物のトランスクリプトームデータをもとに推定す
ることを目的とした。 

これまで最も葉の発生について詳細がわかっているモデル植物の Arabidopsis thaliana（シロ
イヌナズナ）は、被子植物の系統樹上で派生的な位置に存在する真性双子葉類に含まれ、また被
子植物の葉の形態は非常に多様であることから、被子植物において基本となる葉の発生の分子
機構がどのようなものなのかについては、まだ十分に明らかになっていない。そこで、本申請で
は、被子植物で保存されている葉の発生の分子機構を、現生の被子植物の系統樹上において、他
の全ての植物の姉妹群である Amborella trichopoda（アンボレラ）を含む複数の植物のトランスク
リプトームデータをもとに推定することを目的として研究を行なった。それを明らかにした上
で、被子植物において葉の獲得を可能にした分子機構を、他の陸上植物の系統と比較を行ない、
明らかにすることを最終的な目標とした。 
 
 
３．研究の方法 

被子植物に共通な葉の発生に関わる遺伝子制御ネットワークを抽出するために、現存する被
子植物の系統樹上において全ての被子植物の姉妹群であるアンボレラのトランスクリプトーム
を行なう。同様の条件でシロイヌナズナを用いてトランスクリプトームを行なう。同時に、アン
ボレラの葉の発生の詳細は不明であったため、それについても明らかにする。得られたそれぞれ
の種のトランスクリプトームデータを用いて、葉の発生に関わる共発現遺伝子ネットワークを
構築した後、比較し、種間で共通するもののみを抽出するために、ネットワーク間の差異を統計
的に検出する。その後、複数種で保存されているネットワーク上のハブとなっている遺伝子を探
索する。上記の研究内容について、特にインフォマティクスに関しては、米国 University of 
California, Davis (UCD) にて研究室を主宰し、バイオインフォマティクスを得意としている 
Neelima Sinha 教授のもと、それらの解析を共同で行なう。 
 
 
４．研究成果 

本研究では、貴重な植物であるアンボレラの生育が芳しくなく、当初の予定通りに研究が行
なうことが難しかったため、期限内に葉の獲得を可能にした分子機構の同定までは至らなかっ
た。しかしながら、以下に示すようにその実現に欠かすことのできない解析法の確立や複数の基
盤的知見を成果として得た。 
 
(1).  葉の発生に関わる多数のマーカー遺伝子の発現および検出された発現変動遺伝子は各発

生ステージにおいてシロイヌナズナとアンボレラの 2 種間で類似していた。また、シロイ
ヌナズナで葉の発生に関わることが知られている遺伝子群を用いて共発現遺伝子ネットワ
ークを構築し、2種での比較を行ったところ、ネットワーク構造および共発現遺伝子群も類
似していることが明らかになった。 
 これらの解析によって、基本的な葉の発生メカニズムの大枠が、被子植物において最基
部で分岐した系統であるアンボレラと、最も研究が進んでおり、派生的な位置にいるシロ
イヌナズナとで保存されていることが初めて、形態学、発生学、そして大規模遺伝子発現レ
ベルで明らかになった。 
 

(2).  次に、これらの被子植物の葉の発生に関わる遺伝子群について、植物の進化の過程でい
つ獲得されたのかを Phylostratigrapic analysis (PS 解析) により推定した。これは数千



種に及ぶ動植物のアミノ酸配列データなどをデータベース化し、興味のある配列の類似性
検索を行なうことで、着目する遺伝子がどの分類階級（科や属など）で獲得されたかを推定
する手法である。PS 解析の結果、被子植物の葉の発生に関わる主要な転写因子を含む多く
の遺伝子は、植物の陸上進出時には既に獲得されていたことが明らかになった。実際に、ゲ
ノムが公開されている陸上植物を用いて葉の発生に関わることが知られている転写因子の
割合を系統ごとに比較すると、陸上進出後から被子植物に至るまで、それらのゲノム中に
占める割合は大きく変化していなかった。 
 したがってこれらの結果から、被子植物の葉の発生に関わる遺伝子群は、被子植物が分
岐するずっと以前の陸上進出時には既に揃っていたことが明らかになった。 
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