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研究成果の概要（和文）：シロイヌナズナを用いて、成熟葉の光環境が発生途上の葉に及ぼす影響を調べた。若い葉の
葉身の長軸／短軸比、解剖学的性質は自身の光環境とともに成熟葉の光環境に影響された。
　植物ホルモンのジベレリン（GA）とサイトカイニン（CK）が光環境やN条件に応じて植物体内の物質分配を調節する
シグナルである可能性を検証した。材料としてイタドリを用い、強光・弱光、高N・低N条件下で栽培し、外生GA、CK、
GA合成阻害剤を添加したときの形態的・生理的形質の変化を解析した、外生GA、CKによってL/Rは増加し、GA阻害剤に
よってL/Rが低下した。また、外生GAはLMAを低下させ、GA合成阻害剤はLMAを増加させた。

研究成果の概要（英文）：Effects of the mature leaves on leaf development were studied with Arabidopsis. Pa
rtial shading experiments revealed the strong influence of mature leaf photosynthesis and/or light environ
ment. 
 Seedlings of Polygonum cuspidatum were grown under various light and nitrogen availabilities. We exogenou
sly sprayed solutions of gibberellin (GA3), benzyl adenine (BA), uniconazole (an inhibitor of GAs synthesi
s) or their mixtures on the aboveground parts. The morphological traits were markedly changed by the spray
ing. Biomass allocation to leaves was increased by GA3 and BA, whereas it decreased by uniconazole. GA3 de
creased the leaf mass per area, while uniconazole increased it. We found close relationships among the mor
phological traits, physiological traits such as photosynthetic rate and net assimilation rate, and relativ
e growth rate under all the growth conditions.These phytohormones may be involved in regulation of biomass
 allocation in various light and/or nitrogen availabilities.
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１．	 研究開始当初の背景 
	 葉群（群落）内には、上部は明るく下部に

いくほど暗いという光環境勾配が存在する

（門司正三・佐伯敏郎 1953）。この光環境勾
配に対応して、葉面積あたりの窒素含量

（Narea）や最大光合成速度（Pmax）にも最上
部の葉でもっとも高く、下部の葉ほど低いと

いう垂直勾配がある。光環境勾配と平行する

Narea やPmax の勾配は、葉群全体の光合成速
度や窒素利用効率を著しく上昇させる、きわ

めて重要な性質である（Field 1983, 廣瀬忠樹・ 
Werger 1987）。廣瀬らは、光環境勾配が大き
くなるほどNarea やPmax の垂直勾配が大き
くなることから、光環境勾配そのものが、

Narea やPmax の垂直勾配をもたらす要因と
して重要であることを指摘した。彦坂幸毅ら

（1994）は、つる植物を水平にはわせ、各葉
の光環境を自由に制御することができる実験

系を開発し、無機栄養が十分ならば葉のNarea 
は主として光環境に依存して決まることを実

証した。N 栄養が不十分だと、齢の進んだ葉
から優先的にNarea が減少し、N は若い葉に
転流される。また、若い展開途中の葉を被陰

し、その光合成速度を低下させると、被陰さ

れていない成熟葉の老化は著しく抑制される

（小野清美ら2001）。このように、個体内の
各葉の光合成系は、光環境やN をはじめとす
る無機栄養、他の葉（＝ソース器官）とのバ

ランス、ソース器官とシンク器官（成長部分

や根、茎）間のバランスなどによって、個体

全体の生産性を高める方向に制御されている。 
	 光合成系の遺伝子発現は、主に糖センサー

（Krapp et al. 1991, Sheen 1994）と光合成系の
レドックス状態（藤田喜彦 1997, Huner 1998）
によって制御されている。植物ホルモンが、

糖センサーによる制御の感度調節をすること

も明らかになってきた。上部の葉ほど陽葉化

することに、蒸散によって上部の葉に優先的

に運ばれるサイトカイニンが関与している可

能性もある（Pons et al. 2001）。植物ホルモン
がより広汎な役割をはたしている可能性もあ

る。 
 
２．	 研究の目的 
	 植物個体の光合成系構築・維持に寄与する

分子メカニズムがいつくか提唱されている。

しかし、これらのそれぞれが、どのような局

面で、どの程度、植物の挙動を制御している

のかは不明である。本研究では、われわれが

先駆的に研究してきた若い葉の性質が成熟葉

からのシグナルによって決まるというシステ

ミック制御の分子機作を追求するとともに、

いろいろな局面で、これらのシステミックな

制御を含む種々の制御メカニズムが、どの程

度個体光合成系の最適化に寄与するのかを、

植物ホルモンの定量などの植物分子生理診断

システムを駆使して明らかにする。 
 
３．研究の方法 
研究 I 
	 陽葉陰葉分化に関与するシステミックな

制御因子の探索に向けて、モデル植物シロイ

ヌナズナを用いて解析を進めた。まず、シロ

イヌナズナを強光下 (360 µmol m-2 s-1) また
は弱光下 (60 µmol m-2 s-1) で水耕栽培し、陽
葉と陰葉の形成を観察した。次に、成熟葉シ

グナルが発生初期の葉の陽葉陰葉分化を規

定するというシロザの知見が、シロイヌナズ

ナで再現されるか否かを調べるため、部分被

陰処理を行って未熟葉の切片を観察した（図

１）。 
 

 
 
図１	 若い成長中の葉を被陰した様子 
 
研究 II 
	 植物ホルモンの添加実験および内生植物

ホルモンの定量結果から、植物ホルモンであ

るジベレリン (GA) とサイトカイニン (CK) 
が個体レベルの葉と根のバランス調節に果

たす役割を調べた。 
	 これまでの研究から、植物個体レベルの葉

/根比 (L/R)、葉面積あたりの重さ (LMA、g 
m-2) や葉面積あたりの N濃度 (Narea、gN 
m-2) などの物質分配パターンは、光環境に応
じた葉のN需要および土壌からのN供給に応
じて、相対成長速度 (RGR、g g-1 d-1) を最大
化させるように調節されていることが示唆

された。そこで、本研究では植物ホルモンの

ジベレリン（GA）とサイトカイニン（CK）
が光環境や N条件に応じた物質分配を調節
するシグナルである可能性を検証した。 
	 材料としてイタドリ（Polygonum 
cuspidatum）を用い、強光・弱光、高 N・低 N
条件下で生育させたときの、(1) 外生 GA、
CK、GA合成阻害剤を添加したときの形態



的・生理的形質の変化の解析、(2) 光環境や
N条件の変化や、葉と根のバランスの変化に
応じた内生 GA、CKの定量的な解析を行った。 
 
４．研究成果 
	 シロイヌナズナのロゼット葉は、強光下で

細長く、弱光下で平たくなった。強光下の葉

と弱光下の葉とでは、葉身縦横比が強光下の

葉で有意に大きくなり、葉重あたりの葉面積

が弱光下の葉で有意に大きくなった。このこ

とから、シロイヌナズナは、強光下で細長く

厚い葉を形成し、弱光下で平たく薄い葉を形

成することがわかった（図 2）。葉の切片を観
察したところ、シロイヌナズナの陽葉と陰葉

とで明確な柵状組織の細胞層数の違いは認

められず、代わりに陽葉の柵状組織細胞が陰

葉のそれよりも細長くなっていたことから、

シロイヌナズナ陽葉の厚みは、柵状組織細胞

の伸長によるものと考えられた。 
	 部分被陰処理後の未熟葉切片では、成熟葉

への光強度により厚みの違いがみられるも

のの、柵状組織細胞の伸長度合いに明確な違

いはみられなかった。シロイヌナズナでは、

葉に厚みをもたせる柵状組織細胞の伸長に、

未熟葉自身の光環境も関与している可能性

がある。一方、部分被陰処理後の未熟葉の縦

横比は、未熟葉自身は弱光下にある場合でも、

成熟葉が強光下にあれば縦横比が大きくな

った。未熟葉が細長くなるか平たくなるかは、

成熟葉の光環境によることがわかった。 
  
 

 
図 2	 明るい環境（左）と暗い環境（右）で
栽培したシロイヌナズナ 
   
	 イタドリ実験 (1) から、外生 GA、CKに
よって L/Rが増加し、GA合成阻害剤によっ
て L/Rが低下した。また、外生 GAは LMA
を低下させ、GA合成阻害剤は LMAを増加さ
せた。これらの形態的変化を通じて NAREA
や光合成能力、RGRが決定されていた。 
	 イタドリ実験 (2)からは、L/Rが高い個体
ほど内生 GA、CK濃度が高いことが分かった。
また、高 N条件下で生育させた個体を低 N
条件に変化させたとき、葉への物質分配は低

下し、摘葉によって葉の量を減らしたときは

葉への物質分配パターンは大きく増加した。

このときの内生 GA濃度は、葉への物質分配
比と高い相関を示し、GAが環境条件の変化
に対応して最終的に葉へのC分配のバランス
をとるシグナルである可能性が示された。茎

頂や個葉ごとの GA濃度を解析したところ、
上位の葉ほど GA濃度が高く、そのような個
体では茎頂の GA濃度も高かった。よって、
上位の葉で合成された GAが茎頂に輸送され、
茎頂における新葉の成長が促進された可能

性が示唆された。 

 
図 3	 植物体重に対する葉の重量（A）、植物
体重に対する茎重量（B）、植物体重に対する 
根重量（C）に及ぼすホルモン及びその阻害
剤の影響。C、対照；B、ベンジルアデニン処
理；G、ジベレリン処理、U、ウニコナゾール
（ジベレリン合成阻害剤）処理。HL、強光低
N； HH、強光高 N；LL、弱光低 N。 
 

 
図 4	 光や窒素に応答したジベレリンやサ
イトカイニンが成長パラメータに及ぼす影

響の模式図。 
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