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研究成果の概要（和文）：

ニューベキアは、水中と気中では発生する葉の形を変化させる表現型可塑性を示す。私達は，

この植物が温度や光強度によっても葉の形を変化させることを見いだした。この葉形変化は葉原

基の基部で行われ，KNOX遺伝子やジベレリンが重要な働きをしていることを明らかにした。さら

に、次世代シークエンスにより網羅的遺伝子発現解析を行い，葉形変化に伴い発現が変動してい

る遺伝子を同定した。これらの遺伝子を解析することで、葉の形態の表現型可塑性のメカニズム

が明らかになると期待される。

研究成果の概要（英文）：

The North American lake cress, Neobeckia aquatica alters its leaf morphology dramatically depending

on the growth conditions. We found that leaf shape changes in response to varying temperature and light

intensity, as well as to underwater submergence. The final morphology of mature leaf is determined in

early phases of primordium development, via the plant hormone gibberellin and KNOX1 gene activity. In

order to identify genes important for the environmental plasticity, we have conducted transcriptome

analysis employing next-generation sequencing technology. Groups of genes implicated in hormonal

regulation or response, as well as genes involved in leaf development, were found differentially expressed.

In future we plan to analyze the spatiotemporal expression and function of these genes and uncover the

mechanism underlying the environmental plasticity of Neobeckia leaf morphogenesis.
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１．研究開始当初の背景
生物をとりまく環境は一定でなく、生物が

生存するためは刻々と変化する環境に応答す
る必要がある。移動する事の出来ない植物に
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おいては、環境に応答する能力を獲得するこ
とが進化の過程で特に重要であったと考えら
れている。同じ遺伝子型を持つ個体が、周囲
の環境に応じてその表現型を変化させること
を表現型可塑性という。

北米の湖畔の湿地帯に生育する水生植物ニ
ューベキアは、生育環境に応答して葉の形態
を変化させる表現型可塑性を示す。空気中で
は基本的に楕円形の単葉を発生する一方、水
中では一枚の葉が複数の小葉に分かれた羽状
複葉を発生し、さらにそれぞれの小葉が針状
に変化する。また、空気中であっても温度や
光強度の変化によって、単葉から複葉までさ
まざまに葉の形態を変化させる。このような
葉の形態の変化は水の流れに抵抗したり、
様々な環境条件においても光合成を効率良く
行なうために役に立っていると考えられ、植
物の環境応答と適応、および葉の形態の決定
機構という2つの観点から興味深い。

ニューベキアの示す表現型可塑性の発現
は、葉の発生に関与する遺伝子などの発現部
位や量が環境に応じて変化することでおこ
ると考えられ、これらの遺伝子を同定してそ
の機能を解析することが表現型可塑性のメ
カニズムの解明に必要である。これまで DNA
配列情報の乏しい生物でマイクロアレイな
どの網羅的な遺伝子発現解析を行なう事は
難しかったが、最近 Illumina 社の Solexa な
どの次世代シークエンサーが転写産物の解
析にも応用されるようになり、ニューベキア
のような非モデル生物でも網羅的遺伝子発
現解析が可能になりつつある。またニューベ
キアはシロイヌナズナと近縁で、そのゲノム
情報を利用できるという利点もある。そこで
本研究では、次世代シークエンスを用いたニ
ューベキアの網羅的遺伝子発現解析により
表現型可塑性に関与していると考えられる
遺伝子を同定し、植物がどのように環境に応
答してその形態を変化させているかを分子
レベルで明らかにすることを目指した。

２．研究の目的
ニューベキアの示す葉の形態の表現型可塑
性のメカニズムを明らかにするため、本研究
では、以下の 2 点を目的として研究を実施し
た。
(1) 発生学的解析を行い，ニューベキアの示
す葉形変化の発生学的基盤を明らかにする。
(2) ニューベキアを用いて次世代シークエン
ス(Solexa)による網羅的遺伝子発現解析を行
なうことで、環境や葉の形態の変化に伴って
発現が変化する遺伝子群を同定し、表現型可
塑性の発現に重要な遺伝子を発見する。

３．研究の方法
本研究では、具体的に以下の方法で研究を進
めた。

(1) ニューベキアを様々な環境条件下(光、温
度、湿度、水没、植物ホルモンの添加など)
で生育し、葉の形態を決定する環境条件を明
らかにした。
(2) ニューベキアの茎頂や葉原基の詳細な形
態観察および発生学的な解析を行ない、葉の
発生のどの時期に環境を検知し、葉の形態を
変化させているかを明らかにした。
(3) 異なる形態の葉を発生する条件で生育し
たニューベキアを用いてSolexaシークエンス
による網羅的遺伝子発現解析を行ない、環境
や葉の形態の変化に伴い発現が変化する遺伝
子群を同定した。

４．研究成果

これまでニューベキアが水没により葉の形

態を大きく変化させることが知られていたが

（図1）、気中で生育させると生育条件により

単葉から複葉まで様々な形態の葉を発生する

ことがわかってきた。そこで、葉の形態と環

境との関係を明らかにするため、様々な環境

条件がニューベキアの葉形態に与える影響を

系統的に解析した。様々な温度や光強度でニ

ューベキアを生育し、発生した葉の形態を

Dissection Index（葉の周囲の長さを面積の

平方根で割った値で、葉の複雑度の指標とな

る）を測定することで定量的に評価した。そ

の結果、温度が低下および光強度の上昇に伴

って葉の複雑度が上昇する（よりギザギザの

葉になる）ことが明らかとなった（図2）。温

度や光強度により葉の形態が変化することの

適応的な意義については不明であるが、変動

する環境においても、効率よく光を受けて光

合成を行うのに役に立っていると考えられる。

また、湿度や光の波長などによっても葉の形

態が変化する可能性があるので、適応的な意

義を考察しながら、詳しく解析している。

次に，ニューベキアの葉形変化の発生学的

基盤を明らかにするため、形態学的解析を行

った。樹脂包埋法により葉の切片を観察した

ところ、葉の複雑度が上昇すると細胞の大き

さは小さくなり、細胞数は減少していること

図1 ニューベキア（ N eobeck ia aquatica）

左： 陸上の形態 左： 水中の形態



がわかった。さらに、茎頂培養したニューベ

キア葉が大きくなって行く過程をタイムラプ

ス撮影して観察した。単葉が形成される過程

では、葉原基の基部の部分に新しい鋸歯が足

されながら葉が大きくなっており、先端部に

新しい鋸歯が足されることはなかった。また、

複葉が形成される過程では、葉原基の基部か

ら小葉原基が発生し、さらに、小葉原基の基

部から二次小葉が形成されていた。Eduという

ヌクレオチドのアナログの取り込みにより細

胞分裂している細胞を可視化したところ、基

部でのみ細胞分裂が行われていることがわか

った。これらの結果から、葉原基の基部の部

分が形態形成の場であることが示唆された。

ニューベキアの生育中に環境を変化させてや

ると、移行した時に形態形成をしていた葉は、

移行的な形態を示した。複葉を形成する条件

から単葉を形成する条件に移行させた時は，

葉の上半分が複葉的で下半分が単葉的な形態

となり、逆に移行させたときは葉の上半分が

単葉的で下半分が複葉的の形態となった。こ

の結果からも，移行したときの葉の先端部の

形態はすでに決定しており、基部が形態を変

化させていることが分かった。以上の結果か

ら，ニューベキアの葉原基の基部が環境に応

答し形態形成を行う重要な部位であることが

明らかとなった。

複葉を持つ多くの植物では、ホメオボック

ス遺伝子であるKNOX遺伝子が葉原基で強発現

していることが知られている。組織免疫染色に

よりニューベキアのKNOX遺伝子の発現パター

ンを調べた所、複葉を発生する条件においては、

小葉原基などで強い発現が観察された。KNOX

遺伝子はGA20ox遺伝子などの発現を抑制する

事で、ジベレリン合成量を低下させることが知

られている。そこでジベレリンがニューベキア

の葉の形態に与える影響について調べた所、ジ

ベレリンの添加により低温条件であっても単

葉が発生し、逆にジベレリンの生合成阻害剤で

あるウニコダゾールの添加により高温条件に

おいても複葉が発生した。このことから、ニュ

ーベキアの葉の形態形成においてもKNOX遺伝

子経路が重要な働きをしていると考えられた。

ニューベキアの表現型可塑性の発現は、葉

の発生やメリステムの維持に関与する遺伝子

の発現部位や量が環境に応じて変化すること

でおこると考えられる。そこで、次世代シー

クエンスを用いたトランスクリプトーム解析

により、表現型可塑性の発現に重要な遺伝子

を同定することを試みた。まず、複葉および

単葉を発生する条件で生育させたニューベキ

アの茎頂からmRNAを単離し、次世代シークエ

ンスによりmRNA-seq解析を行った。得られた

リードをシロイヌナズナのゲノム配列情報を

リファレンスとしてマッピングし、それぞれ

の遺伝子にマップされたリードの数を、複葉

と単葉を作る条件間で統計的に比較すること

で網羅的遺伝子発現解析を行った。その結果，

植物ホルモン関連遺伝子群や、葉の発生に関

わる遺伝子群の発現が葉形変化に伴って変動

していることが明らかとなった。今後は、こ

れらの遺伝子の時空間遺伝子発現解析や機能

解析を行い，ニューベキアの示す葉の形態の

表現型可塑性のメカニズムを明らかにしてい

きたい。
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