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研究成果の概要（和文）：　環境に応答した遺伝子発現と発生システムの変化を明らかにすることは、植物の生
存戦略を理解する上で重要な課題である。二種類の両親種に由来する異質倍数体種Cardamine flexuosaにおい
て、実験室と野外自生地においてサンプリングと表現型観察をおこなった結果、細胞壁合成関係の遺伝子などが
両親種由来の染色体から異なる割合で発現していることがわかった。通気孔を形成するメカニズムの進化と相同
性を明らかにするため、ゼニゴケとシロイヌナズナで通気孔形成過程を調べた結果、同じファミリーに属する遺
伝子がゼニゴケの気室孔とシロイヌナズナの気孔の形成において機能しているという、興味深い相同性が見いだ
された。

研究成果の概要（英文）： Investigating the mechanism about gene expression and development is an 
important issue for understanding plant life. Laboratory and field studies of an allotetraploid 
species Cardamine flexuosa revealed that genes related to cell wall biosynthesis and so on were 
found to be expressed diferrentially from homeologues.
 To understand the evolutionary mechanism about gas-exchanging pore-formation, genes related to pore
 formation in Marchantia polymorpha and Arabidopsis thaliana were surveyed. It was found that genes 
in the same group function in pore formation in both species, suggesting an interesting similarity 
between analogous organs.

研究分野： 植物発生生物学

キーワード： 気孔　環境応答　発生　異質倍数体

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究は、植物が変動する環境に適応して生育する際に、どのようなメカニズムが働いているか、その一端を明
らかにするものである。気孔は植物のガス交換を担う器官であり、二酸化炭素の取り込みや酸素の排出に重要な
役割を果たす。通気孔が進化的にどのように発生してきたのか、気孔の密度がどのように制御されているかを明
らかにすることは、温暖化など急激に変化する地球環境において植物の生育や地球環境維持において重要な知見
をもたらすと考えている。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 外部環境の変化を受けて形態・生理的形質を適切に制御することは、生物の生存において必
須の生命現象である。植物は環境の大きな変化に対して移動により逃れることができないため、
ダイナミックな形態変化により環境に適応する。そのため、環境に応答した遺伝子発現と発生
システムの変化を明らかにすることは、植物の生存戦略を理解する上で重要な課題である。 
 植物進化の過程では、動物とは異なる特徴として、異なる両親種の融合により、新たな形質
を示す異質倍体種が生じることがある。アブラナ科ではシロイヌナズナ属植物の Arabidopsis 
halleri と A. lyrata に由来する異質倍数体 A. kamchatica ssp. kamchatica は高山に見られる
一方で、その亜種 A. kamchatica ssp. kawasakiana は湖岸・海岸に生息する。また、タネツ
ケバナ属で湿潤環境に生育する Cardamine amara と乾燥環境に生育する C. hirsuta から、
幅広い水環境に適応する C. flexuosa が誕生した（図 A）。このように倍数体種は両親種より幅
広い環境に生育する例が見られるが、具体的にどのような形質の変化が適応に関与するかにつ
いての研究例は少ない。また、野外に生育する植物は一年を通じて降水量や気温など影響を受
けるが、このような長い期間において発生形質がどのように調節されているか研究例はない。 
 シロイヌナズナなど多くの陸上植物では気孔が体表面の通気孔であるが、ゼニゴケなど基部
陸上植物では気室孔という組織がガス交換に使われている。気室孔はそれを構成する細胞数が
気孔とは異なるなど進化上の違いがみられるが、機能的には同じであるため、気孔の相似器官
とされている。これらの相似器官において、共通する発生メカニズムがあるかどうかは知られ
ていない。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
２．研究の目的 
 本研究は、異質倍数体植物がどのような発生メカニズムで環境に応じた表現型の可塑性を示
すのか、どのようなゲノム構造や遺伝子発現を示す個体が高い適応度を示すことで選抜された
次世代を残すのかを明らかにすることを目的としている。そのために、特に、植物の通気組織
である気孔の発生に注目して解析をおこなう。 
 
３．研究の方法 
 本研究では、Arabidopsis 属および Cardamine 属の異質倍数体種とその両親種を用いて、水環
境応答機構を解析する。様々な水環境条件で育てた C. flexuosa の RNA-seq、および様々な土壌
湿度環境の自生地で生育している C. flexuosa の RNA-seq と表現型解析から、多変量解析により
気孔に関わる表現型と相関のある遺伝子群を抽出する。Arabidopsis 属植物では、自生地におい
て定期的にサンプリングをおこない、気孔の表現型と適応度の測定、および RNA-seq による網
羅的遺伝子発現解析をおこなう。同様に表現型と遺伝子発現との相関解析を行い、Cardamine
属の結果と比較して、共通する遺伝子を探る。 
 気室孔と気孔の進化的相似性の解析においては、気室孔をつくる植物であるゼニゴケと気孔
をつくる植物であるシロイヌナズナを用いる。ゼニゴケの気孔形成に関与する遺伝子（Ishizaki 
and Mizutani et al., 2013）の相同遺伝子をシロイヌナズナより探索し、それをノックアウトした
植物の表現型を解析する。 
 
４．研究成果 
（１）Cardamine 属異質倍数体植物の環境応答に関わる形質と遺伝子発現の解析 
 異質倍数体種 Cardamine flexuosa は、生育環境の湿度条件の違いによって気孔密度が変化
することがこれまでの研究により明らかになっている（図 B）。実験室と野外自生地においてサ
ンプリングと表現型観察をおこなった結果、実験室環境においても土壌湿度に応じた気孔密度
の変化は観察された。 
 次に RNAseq により、Cardamine flexuosa で発現している遺伝子を網羅的に解析した。
Cardamine flexuosa は両親種由来の異なるゲノムを持つため、１つの遺伝子について 2 種類
の染色体から発現することになる。両親種の相同遺伝子（ホメオログ）の間で塩基配列にわず
かな違いが見られることから、この違いを利用して RNAseq で得られたリードがどちらの親由
来の染色体から転写されたものかを知ることができる。この方法により、湿潤条件・乾燥条件



の植物個体の遺伝子発現を比較したところ、いくつかの遺伝子において、環境による発現の違
いがみられた。また、ホメオログの発現比に着目して解析したところ、発現比が変わらない遺
伝子や、片親由来のホメオログがもう一方よりも常に高発現している遺伝子、そして生育条件
によって発現比が変動する遺伝子が見いだされた（図 C）。 
 遺伝子の GO 解析により、ストレス応答や細胞壁合成にかかわる遺伝子がホメオログ間で異
なる発現をする遺伝子のなかに含まれていた。また、HDE1 のコードするタンパク質は機能未
知であったため、GFP 融合コンストラクトを作成して細胞内局在を調べた。HDE1-GFP のシ
グナルは核に局在していた（図 D）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（２）Arabidopsis 属異質倍数体植物の環境応答に関わる形質と遺伝子発現の解析 
 Arabidopsis halleri は多年草であるため、定期的にサンプリングすることにより年間を通じ
て植物の表現型や遺伝子発現の変動を調べることができる。共同研究者の工藤博士とともに、
1 年半にわたり毎週 Arabidopsis halleri を個体識別した上で葉をサンプリングし、気孔の表現
型と遺伝子発現を調べた。その結果、気孔密度は生育環境のうち主に光強度に影響をうけるこ
と、同じ個体においては年間を通じて密度の大きな変化はないことがわかった（図 E）。このこ
とより、気孔の密度は、ロバストネスの高い表現型形質であることが明らかになった。このこ
とは気孔発生に関わると知られている遺伝子の発現が、年間を通じて大きくは変動しないとい
う結果からも支持される。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



（３）相似器官における発生の共通性の解析 
 通気孔を形成するメカニズムの進化と相同性を明らかにするため、ゼニゴケとシロイヌナズ
ナで通気孔形成に関わる遺伝子の機能を調べた。ゼニゴケにおいてすでに報告されていた、気
孔形成に関わる遺伝子 NOP1 のホモログがシロイヌナズナには２つあったため、それぞれのノ
ックアウト変異株と 2 重変異株を作成した。単一の遺伝子のノックアウト株では気孔は正常で
あったが、2 重変異株では孔辺細胞の形態がいびつになっていたり、気孔の開閉にも異常がみ
られた。このことは、気室孔と気孔という、進化的には相同でないが機能的には相似である器
官（相似器官）の発生が同じ遺伝子によって制御されているということを示す興味深い結果で
ある。 
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