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研究成果の概要（和文）：(1) RTFLファミリーの位置価決定機構の解析:ゼニゴケでのホモログの発現解析を進めた。
またイネRTFLの、シロイヌナズナでの表現型を解析した（Guo et al. 2015）。(2)細胞分裂過程と細胞伸長過程との間
のホロニック制御：an3での補償作用を打ち消すxs変異の原因遺伝子の１つをクローニングした。(3)複葉形成の方向性
の解析:ケシ科における複葉形成の方向の多様性について新解釈を提示した（Ikeuchi et al. 2013, 2014）。(4)捕虫
葉の形成メカニズム:ムラサキヘイシソウの袋状葉の形成メカニズムに新たな仕組みを提唱した（Fukushima et al. 20
15）。

研究成果の概要（英文）：(1) Analyses of positional cue formation by RTFL family: We cloned the homolog of 
RTFL from Marchantia polymorpha and constructed a series of transgenic lines. We also analyzed effects of 
a rice RTFL overexpression in Arabidopsis (Guo et al. 2015).(2) Holonic integration of cell proliferation 
and cell expansion: We cloned one of responsible genes of xs mutants that cancel compensated cell 
enlargement seen in an3 mutant.(3) Longitudinal leaflet formation: We proposed a new idea on the varation 
of direction of the leaflet formation along longitudinal axis of leaf primordia in Papaveraceae (Ikeuchi 
et al. 2013, 2014).(4) Mechanisms of pitcher leaves formation: We found that old theory on the mechanisms 
of pitcher leaf formation, that expect altered positioning of adaxial/abaxial borders in leaf primordia, 
was wrong; instead a new mechanisms was proposed for Sarracenia purpurea pitcher leaves (Fukushima et al. 
2015).

研究分野：植物の発生･分子遺伝学
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１．研究開始当初の背景 
  葉は植物にとって光合成器官として、あ
るいは花器官の基本形として最も重要な器
官である。また主要なバイオマスとして、植
物を利用するヒトなどの動物にとっても重
要な器官である。そのため、近年、国内外で
葉の形態形成メカニズムの研究は活発とな
ってきた。 
 その形態形成及びサイズの制御を解析す
るべく、申請者は 1993 年より一貫して発生
遺伝学的手法による研究を進めてきた。その
結果として多くの重要な素過程を見いだし、
その主要因子も同定してきた。しかしそうし
た個別のパーツの謎とは別に、その間に浮か
び上がってきた未解明の、しかも根幹的な謎
がある。それは葉の形態・サイズの制御につ
いての、位置価に基づくホロニック制御のシ
ステムである。動物の発生において重要な
「位置価」と「ホロニック制御」が、葉にお
いても確かに働いていることを示すに至っ
たブレイクスルーポイントは、いずれもこれ
までの申請者らの研究から得たものである。 
 
２．研究の目的 
 ここで目標とするところは、多細胞性の植
物器官の形態形成メカニズムの理解の根幹
に当たる最も本質的な謎であり、かつその解
明の端緒を得たばかりの課題、<葉原基の位
置価に基づくホロニック制御機構の解明>で
ある。具体的標的は 4点あり、葉原基におい
て、ペプチド性因子が位置価決定を制御する
その仕組み、細胞分裂過程と細胞伸長過程と
をつなぐ細胞間コミュニケーションの正体
の解明、平面成長に関する位置価決定因子と、
葉としてのアイデンティティー、胚発生にお
ける頂端側アイデンティティーの決定機構
の解明である。これらを併せて解明すること
で、植物器官の形態形成に関する最大の謎、
位置価決定と形態・サイズのホロニック制御
の分子実体が理解されると期待している。 
 
３．研究の方法 
 本提案では、葉原基の位置価に基づくホロ
ニック制御機構の解明のため、短期集中で一
気に次のステップへの移行を目指す。そのた
めに複数の視点から解析を同時並行し進め
る。当初から想定していたポイントは次のよ
うなものであった。 
1. 高度に重複したRTFLファミリーについて、
頂端＝基部軸上の位置価決定の仕組みを探
る。 
2. an3 における補償作用から、葉における
ホロニック制御の細胞間伝達因子を同定す
る。 
3. 単面葉において、背腹性とは独立に葉の
平面性をもたらす位置価決定因子を同定す
る。 
4. #2047 と an3 の二重変異体の解析から、胚
に葉のアイデンティティを与えるメカニズ
ムを解明する。 

 
４．研究成果 
 まず細胞分裂過程と細胞伸長過程とをつ
なぐ細胞間コミュニケーションに関しては、
（１）細胞分裂を正に制御する転写共役因子
の AN3 タンパク質そのものが、細胞層間を移
動し、AN3ｍRNA を発現する内層と、それを発
現しない表皮組織との間の細胞分裂とホロ
ニックに協調させていることを見いだした
(Kawade et al. 2013 Curr. Biol: 
図１)。 
図1. AN3タンパク質は葉の原基の内層でのみ翻訳され

るが、その後細胞層間を移動し、表皮を含めて葉の原基

を構成する細胞層が協調的に分裂するように制御を欠

ける（Kawade et al. 2013 Curr. Biol. の Graphical 

Abstract を一部改変）。 

 
 またこれに関連して、細胞分裂と細胞伸長
を協調させるシステムの発露と考えられる
補償作用について、KRP2 過剰発現による補償
作用、FUGU5 の機能欠損による補償作用、ま
たFUGU2＝FAS1の機能欠損による補償作用の
それぞれの分子基盤を明らかにした
（Ferjani et al. 2013; Ferjani et al. 2012; 
Hisanaga et al. 2013）。一方、細胞質要素、
特に色素体の細胞当たりの数も、補償作用の
影響を受けることを確認し、これが従来知ら
れていた葉緑体の数の制御系とは異なる経
路を用いていることを明らかにした（Kawade 
et al. 2013）。またこれらをもとに補償作用
に関する総説を Darwin Review シリーズの 1
つとして公刊した（Hisanaga et al. 2015）。 
 
(2)葉としての原基の位置価に関しては、ケ
シ科植物の複葉形成をモデルに、求頂的に発
生の進む種類と求基的に発生の進む種類と
を選び、それぞれ、どのような因子がこの長
軸方向に沿った方向性を逆転させているの
かの解析を進めた。その結果、従来の成長勾
配説はあたらないこと、むしろ種ごとに異な
った仕組みによってこの方向性が決まって
いることが明らかとなった（Ikeuchi et al. 
2013; 2014）。 
 また背腹性に関しては従来の知られてい

 



た要素の他に、リボソームなどいわゆる
housekeeping 遺伝子の関与も大きいことに
着目し、解析を進めると共に、現時点での理
解を総説にまとめた（Horiguchi et al. 2012; 
Tsukaya et al. 2013）。 
 さらに本来は茎である側枝が葉のような
形態を取るアスパラガス属について、その仮
葉枝としての性質を与える遺伝メカニズム
として、背腹性の異所的な付与があることを
報告した(Nakayama et al. 2012; 2013)。 
 
(3)ペプチド性因子 RTFL については、シロイ
ヌナズナで amiRNA の導入を進めると共に、
陸上植物系統でのこのペプチドファミリー
の多様性についてドメイン解析を進めた(図
2)。 

図２. 陸上植物の RTFLファミリー構成員についてドメ

イン解析をした結果。被子植物では、著しいゲノム上の

遺伝子重複と共にドメインの複雑化が生じており、被子

植物の体制の複雑化と共に、RTFL ファミリーの間で機能

の多様化が進んだことが伺えた。Guo et al. (2015)よ

り一部改変。 
 
 またイネのホモログをシロイヌナズナで
発現させたときの効果について、シロイヌナ
ズナ ROT4 との違いを比較し、RTFL ファミリ
ーの多様性について仮説を提唱した（Guo et 
al. 2015; 吉村と塚谷 2013）。 
 
(4)さらにムラサキヘイシソウがつくる袋状
の捕虫葉の形成メカニズムについて、従来は
背腹性の位置情報が変更された結果として、
そうした袋状の形態ができるという説があ
ったが、背腹性のマーカーの in situ 解析よ
り、これが誤りであることを見いだし、それ
とは全く異なる形での、局所的な細胞増殖パ
ターンの変更がその仕組みであることを明
らかにした（Fukushima et al. 2015）。また

こうした位置情報の変化に基づく例をふく
む葉の形態形成メカニズムの多様性につい
て、招待により総説を発表した（Tsukaya 
2014）。 
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