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研究成果の概要（和文）：教科書の知見を塗り替える、あるいは新たに付け加えることができる成果として、
(1)核内倍加によるゲノムの量と細胞サイズとの関係性は、従来思われてきたような一義的なものではないこと
の発見(Tsukaya 2013; Katagiri et al. 2016:後者は、日本植物形態学会の平瀬賞を受賞)、(2)葉の細胞分裂領
域の時空間的な制御は、AN3タンパク質のモルフォゲン的挙動（つまり細胞間の単純拡散）のみで説明できるこ
との発見(Kawade et al. 2017)を得た。

研究成果の概要（英文）：　We could substitute past knowledge or add a new topic to the present 
textbooks during this research project. Namely, (1) the relationship between the ploidy level 
regulated by endoredupication and cell size is not as simple as formerly believed (Tsukaya 2013; 
Katagiri et al. 2016: the latter received The Hirase Award from The Japanese Society of Plant 
Morphology); (2) spatial-temporal regulation of leaf meristem can be explained by a classic 
morphogen-like diffusion of AN3 protein (Kawade et al. 2017).

研究分野：生物系 / 遺伝 / 植物形態・構造 / 植物生理・分子 / 植物分子生物・生理学 / 系統・分類
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 葉は、植物の代謝の源をもたらす光合成の
主要器官であり、外部環境要因のセンサー器
官でもある。また植物のバイオマスの大半を
占める点でも、そのサイズ・成長制御の仕組
みは世界的に注目されている。私たちはこれ
までに、多くの葉の発生制御因子の同定に成
功してきたが、葉の発生という膨大な遺伝子
変化の全体像からすれば、それもきわめてわ
ずかな側面に過ぎない。しかるに最近、「補
償作用」と呼ぶ現象の解析から、器官レベル
での細胞間相互作用を検出することに成功
したことを機に再検討していくうちに、多細
胞系の発生の理解は、その本質的な制御経路
図を抽出することにこそあり、今後の発生生
物学はそれを目指すべきだと感じるように
なった。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、多細胞系における統御系を軸
に、そのごく一部のみを拡大して解明するの
ではなく、全体像を解明することを目指し、
葉という器官が 1つのまとまりとして発生す
る本質的な経路、なりたちを、遺伝子の言葉
で解くことを目的とした。最終的には、発生
生物学の教科書に新しい記述を加える･ある
いは過去の記述を書き替える成果をあげる
ことを目標に掲げた。 
 
３．研究の方法 
 「葉プログラム」のハブとなっている 2つ
の転写共役因子 AN3 と AN を柱として、葉
の発生制御の本質的経路の全体像を解明す
る。これには公募班・伊藤博士との共同研究
を始める。ハブ因子の周辺には、多数の付随
的経路が見いだされると推定されるので、そ
の中からの根幹的経路の摘出には、支援班・
望月博士の数理的ロジック解析の協力を仰
ぐ。RTFLも位置価を与える重要因子として
解明を進める。またハブ因子の下流でのグロ
ーバルな遺伝子発現変化の別な側面として、
支援班･平井博士との共同研究により、代謝
系と葉の発生との接点を解明し、「代謝発生
学」のような新しい研究分野･スタイルを確
立･提唱する。この代謝と葉の発生制御に関
しては、ここ数年の間に重要性が浮上してき
たハウスキーピング遺伝子の、発生制御因子
としての役目にも焦点を当て、分担者の堀口
博士、Ferjani 博士がその解析にあたる。さ
らに分担者の坂本の協力を得て、葉原基にお
ける 1細胞レベルのイメージング解析を進め、
細胞間の相互作用等、見逃されてきた側面を
解明する。また支援班･河内博士の協力によ
り、葉の進化以前の段階にあるゼニゴケで、
上記解析から抽出される諸経路の役目を確
認することで、葉の進化に本質的な因子を同
定する。 
 
４．研究成果 
 教科書の知見を塗り替える、あるいは新た

に付け加えることができる成果としては、(1)
核内倍数性と細胞サイズの関係性は従来思
われてきたような一義的なものではないこ
との発見 (Tsukaya 2013; Katagiri et al. 
2016:本論文は、日本植物形態学会の平瀬賞
を受賞)、(2)葉の細胞分裂領域の時空間的な
制御は、AN3タンパク質の細胞間拡散(=古典
的なモルフォゲン的挙動)のみで説明できる
ことの発見(Kawade et al. 2017)が挙げられ
る。これらを支える各成果について、以下に
述べる。 
 器官レベルでの細胞増殖と細胞伸長を統
御する仕組みを反映する現象・補償作用につ
いては fas1, fugu5,またKRP2o/xにおける細
胞異常肥大の分子背景がそれぞれ明らかに
なった(Hisanaga et al. 2013; Ferjani et al. 
2013a, 2013b; Katano et al. 2016; 
Takahashi et al. 2017)。fugu5に関しては前
島班員(公募班)との共同解析の成果である。
これについては支援班･望月博士の数理的解
析とも組み合わせ、PPiが発生上、また代謝
経路上に果たす役割について全く新たな知
見を得、投稿中である (Ferjani et al., 
submitted)。 
 また補償作用に伴うオルガネラ数制御に
ついて新知見を得、論文にまとめた(Kawade 
et al. 2013)ほか、現時点での補償作用の知見
を総説として公刊した (Hisanaga et al. 
2015)。さらに、核内倍加による葉の細胞サ
イズ肥大は、確率論的に制御されていること
を、数理的解析により証明した(Kawade et al. 
2017)。 
 RTFL ペプチドファミリー(Yamaguchi et 
al. 2013)については、陸上植物における著し
い多様化をドメイン解析から明らかとし、ま
たシロイヌナズナとイネとの間で、過剰発現
効果の違いを報告した(Guo et al. 2015)。さ
らに支援班・河内博士との共同研究により、
ゼニゴケに 1 コピーのみ存在する RTFL の
過剰発現と機能欠損型変異を作出したとこ
ろ、全く新しい表現型を見いだした。これに
ついては生理学的解析と併せて公表予定で
ある(Guo et al., in prep.)。 
 また被子植物の葉の多様性に注目した観
点からは、現時点での知見を総説にまとめた
(Tsukaya 2014)。また藤田班員(公募班)らと
の共同研究により、食虫植物ムラサキヘイシ
ソウの捕虫葉の袋状の形態形成の仕組みを
解析した。この袋状の形態形成については、
従来推測されていたような背腹性の制御の
変化によらないこと、むしろ局所的な細胞分
裂面の変化によっていることを明らかとし
た(Fukushima et al. 2015)。またケシ科にお
ける葉原基の長軸への分化方向の多様性に
ついても、従来推測されていたような単純な
成長勾配では説明がつかないことを見いだ
し、種ごとに異なるメカニズムで制御されて
いる可能性を摘出し、2 つの論文にまとめた
(Ikeuchi et al. 2013; 2014)。また腐生植物が
進化するにあたり、葉を鱗片上に退化させた



過程に関して、新たな仮説を提唱した
（Tsukaya 2017）。 
 さらに葉を構成する細胞のサイズ制御に
関して、倍数性作出系を活用した解析を進め、
倍数性の増加と細胞体積増加の関係につい
ての新知見を論文として発表した(Tsukaya 
2013)。またこの発見を発展させるべく、分
担者の東京理科大・松永の協力により、葉原
基の中で１細胞レベルでの発生過程の追跡
を可能とするバイオイメージング技法を確
立した。これを用いた結果、同一の葉原基の
中でも、表皮組織と葉肉組織とで核内倍加の
影響が大きく異なることを見いだした
(Katagiri et al., 2016)。 
 また細胞増殖と細胞伸長の間のバランス
制御の重要性について、前島班員(公募班)と
の共同解析から新たな知見を得、2 つの論文
にまとめた（Maeda et al. 2014; Ferjani et al. 
2015）。 
 加えて葉の発生制御において、ハブとして
はたらく可能性が高い重要因子 AN3 の上
流・下流遺伝子群についてマイクロアレイデ
ータ解析と共発現データベースの分析、関連
変異体の RNAseqデータ、また発生遺伝学的
手法とにより重要経路の候補を取得した。細
胞間コミュニケーションの重要性に関して
も、AN3 そのものが細胞間移動することで、
mRNAの発現している内部組織と、発現して
いない組織との間で細胞分裂が協調するこ
とを、すでに明らかにしている（Kawade et 
al. 2013）。それに加え、葉の原基の先端＝基
部軸に沿った発現勾配とタンパク質の核酸
の勾配が、葉原基における細胞分裂領域の範
囲を決定していることを、実験データと数理
解析とから証明した（Kawade et al. 2017）。
ここで観測された AN3 タンパク質の挙動と
その発生学上の効果は、古典的なモルフォゲ
ンの性質を満たすものであり、初の実際事例
報告となる。 
 また公募班の伊藤班員との共同研究によ
り、イネの AN3 ホモログの性質を解析した
結果、発生上の機能はシロイヌナズナと同じ
であるが、組織上の発現パターンがまるで逆
となっていることを見いだした(Shimano et 
al. 2018)。上記知見と併せて考えると、AN3
タンパク質の細胞間移動は、被子植物の進化
の歴史上、その方向性を変えたことがあるこ
とになる。 
 また支援班の平井班員との共同によるメ
タボロミクス解析により、代謝の変化のうち
どれが本質的に重要な部分かの解析をスタ
ートし、「代謝発生生物学」の１つのモデル
ケースとして実験的な変異体スクリーニン
グを進め、CYPの中より有力な候補を得、発
生上の代謝の役目について解析を進めた。 
 最後に、葉の発生制御において、やはりハ
ブとしてはたらく可能性が高い重要因子 AN
については、支援班の河内班員との共同研究
の協力を得て、ゼニゴケにおける解析をすす
め、被子植物と機能上同様の細胞学的効果を

持つこと、しかも単相世代（配偶子世代）に
おいて被子植物の複相世代（胞子体世代）と
同じ役割を担っていたことが判明した
（Furuya et al., in revision）。また京大・西
村いくこ研との共同解析により、シロイヌナ
ズナでは葉細胞の光環境に依存した核の位
置決定にもANが関わっていることを見いだ
した（Iwabuchi et al., submitted）。 
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