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１．はじめに 

 近年，次世代シークエンサーと呼ばれる一度に大量の DNA の配列を調べる方法・装置が広く利用
されるようになってきた。それに伴い多様な形態を示す植物のゲノム配列の解読も進んでおり，形態

進化がどのようなゲノム配列の変化により生じてきたかを具体的に調べる体制が整ってきた。しかし

ながら，配列をただ眺めているだけでは，大量の配列の中から形態変化に関わるごく一部のゲノム配

列の変化を同定するのは困難である。シロイヌナズナをはじめとするモデル植物において様々な形態

形成に関わる遺伝子とその働きの理解が進み，それらの知見に基づいた植物の形態形成の進化・多様

性の分子遺伝学的研究が行われてきた。これらの研究の多くはモデル植物で知られている遺伝子の相

同遺伝子に注目しその発現や機能を調べる逆遺伝学的研究であった。近年では，逆遺伝学的研究に加

えて，注目する形質に関わる遺伝子を非モデル植物から順遺伝学的に同定し，解析する研究も増えて

きた。本総説では，進化発生を順遺伝学的に研究する意義と，その具体的な手法を紹介したい。 
 

２．進化発生研究における順遺伝学的手法の意義 
 ゲノム配列の変化と形態変化を結びつけるという事は，「どの遺伝子」の「どの配列変化」が形態変

化の直接的な原因であるかを明らかにする，という事である。順遺伝学は，この中から「どの遺伝子」

が形態変化の原因であるかを知るための強力な手法である。 
 はじめに，順遺伝学について簡単に説明したい。順遺伝学（forward genetics）とは人為的，あるいは，
自然に生じた突然変異により引き起こされた形質の原因となる遺伝子を特定する研究である。一般的

には，放射線や薬剤などにより変異誘導した集団の中から注目する形質を持つ個体を選抜し，その原

因遺伝子を同定し，その遺伝子と形質との関係について解析を行う。順遺伝学と対になる研究として，

逆遺伝学（reverse genetics）がある。逆遺伝学は，注目する遺伝子の機能や発現を選択的に欠失する事
で生じる形質を解析し，その遺伝子の機能を明らかにする研究である。順遺伝学と逆遺伝学はともに
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特定の遺伝子と形質との関係を明らかにする研究であるが，研究の初発において形質に注目するのか，

遺伝子に注目するのかという点で異なっている。 
 植物の研究に限らず，従来の進化発生研究では逆遺伝学的手法が多く取られてきた。分子遺伝学的

解析の進んでいるモデル生物において，特定の形質（特定の器官，組織の発生など）を制御する様々

な遺伝子が単離されてきた。その上で，モデル生物と比較して異なる形態の器官・組織をもつ生物に

おいて，その遺伝子の相同遺伝子の発現部位の解析や，RNA干渉（RNAi）や人工マイクロRNA等を
用いた遺伝子発現抑制による器官・組織の発生異常を検証する事により，生物間で異なる形態の器官・

組織と遺伝子の機能との関係性が調べられてきた。このような逆遺伝学による進化発生研究により，

モデル生物で解明された多くの形態進化に関わる遺伝子が明らかにされてきた。しかしながら，モデ

ル生物が持たない形質の進化の研究のように，注目する形質に関わる遺伝子がモデル生物を用いた研

究から明らかにされていない場合も多いため，逆遺伝学による進化発生研究には限界があると考えら

れる。これに対して，順遺伝学ではまず形質に注目した後に原因遺伝子を同定する事から，原理的に

はどのような形質であってもその形質に関わる遺伝子を同定する事が可能となる。このように，順遺

伝学の利点として，分子遺伝学的な知見が乏しい形質の進化研究において，モデル植物だけを用いた

研究では見出す事ができないような遺伝子を同定できる事が挙げられる。 
 また，順遺伝学による進化発生研究は，完全に機能を欠損した変異体が得られる点でも有用である。

順遺伝学で得られる変異体は機能欠損変異体である事が多く，ある植物種Aから得られた機能欠損変
異体に対して別の植物種 Bの相同遺伝子を導入する事で植物種 Aの形質から植物種 Bの形質に転換
させる事ができれば，その遺伝子が「形態進化を引き起こした遺伝子」であるかを明らかにする事が

できる（Nikolov and Tsiantis 2016）。一方で，逆遺伝学的解析で広く用いられているRNA干渉（RNAi）
や人工マイクロ RNA 等による遺伝子発現抑制では，標的とする内生の遺伝子発現を完全に抑制する
事が難しい事に加え，相同遺伝子の発現も抑制してしまう。そのためこれらの遺伝子発現抑制の方法

では，順遺伝学で得られた変異体の場合のような解析を行う事が難しい。ただし，植物種によっては

相同組換えを利用した遺伝子欠損技術が発達しているだけでなく，近年，CRISPR-Cas法やTALEN，
ZFNといった直接的に標的とした遺伝子を変化させるゲノム編集技術の開発等により，逆遺伝学的に
機能が欠損した変異体を得る事が可能になってきている。これらの技術がより安定的に行えるように

なると逆遺伝学による進化発生研究においても「形態進化を引き起こした遺伝子」であるかどうかの

検証が容易に行えるようになるだろう。 
 似た手法として、QTL（Quantitative Trait Locus）解析やGWAS（Genome-Wide Association Studies）解
析といった手法がある。これらの手法は、基本的に同一種内における形質の進化に関わる遺伝子座を

同定する手法である。本稿では、これらの解析では解析が難しいような種間の形態進化等に関わる遺

伝子を同定する事ができる順遺伝学的解析に絞って、研究例と具体的な研究の進め方を紹介したい。 
 

３．順遺伝学的手法の研究例 

 順遺伝学的手法を用いて様々な植物の形態進化を分子遺伝学的に明らかにされてきた幾つかの例を

紹介したい。 
 Couplandらのグループは，多年生植物であるArabis alpinaを用いて，EMSを変異原として多年生で
なく一年生の変異体の単離解析を行い，一年生植物のシロイヌナズナと比較する事で多年生と一年生
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を制御する分子機構を研究している。A. alpina は，栄養成長期に越冬し，春になると花成し生殖成長
を行い，数週間の生殖成長の後に，再び栄養成長期に戻り，翌年の春まで栄養成長を続けるという年

周期を示す。A. alpinaにおいて，生殖成長の後に栄養成長期に戻らずに、生殖成長を続けてるという

一年生植物になってしまった perperual flowering 1 （pep1），pep2変異体の単離・解析が行われた。pep1

変異体の原因遺伝子PEP1は，シロイヌナズナにおいて花成を抑制する事が知られているFLOWERING 

LOCUS C （FLC）遺伝子の相同遺伝子であった（Wang et al. 2009）。FLC遺伝子は，シロイヌナズナに

おいて越冬などの長期の低温によって発現抑制され，その結果，花成が誘導される事が知られている。

A. alpinaのPEP1遺伝子は，シロイヌナズナと同様に長期の低温によって発現抑制されるのに加えて，

その後，通常の温度で生育を続けると PEP1の発現が回復し，それにより数週間の生殖成長の後に栄

養成長期に戻る事が示された（Wang et al. 2009）。一方，pep2変異体の原因遺伝子PEP2は，シロイヌ

ナズナで齢依存的な花成制御，および，花器官形成に関わるAPETALA 2 （AP2）の相同遺伝子であり，

A. alpinaにおいてもシロイヌナズナと同様に若い頂芽や側芽が生殖成長期に移行するのを抑制する事

が示された（Bergonzi et al. 2013）。一年生のシロイヌナズナでは，越冬して一度FLC遺伝子の発現が

減少すると，頂芽や側芽が例依存的に AP2 遺伝子の発現が減少して次々に生殖成長に移行するため，

再び栄養成長に戻る事がない。それに対して，多年生のA. alpinaでは越冬後にPEP1遺伝子の発現が

減少して，ある齢以上の頂芽や側芽が生殖成長に移行するものの，再び PEP1遺伝子の発現が上昇す

るため，PEP2遺伝子を発現する若い側芽が生殖成長に移行せず，でそのまま栄養成長を継続する。こ

うした研究から，A. alpinaは個体として栄養成長と生殖成長を繰り返す事が可能である事が示された。 
 Tsiantisらのグループは，複葉を形成するアブラナ科のミチタネツケバナC. hirsutaを用いて，EMS
を変異原として複葉形成に異常を示す変異体の単離解析を行い，単葉を形成するシロイヌナズナと比

較する事で複葉形成の進化機構の研究を行っている。彼らのグループはこれまでに複葉が単純化する

変異体として，chpin1（Barkoulas et al. 2008），chstm，chbp，chcuc2（Rast-Somssich et al. 2015），sil3

（Kougioumoutzi et al. 2013），rco（Vlad et al. 2014），複葉が複雑化する変異体として，chas1（Hey & Tsiantis 
2006），par（Rast-Somssich et al. 2015）を単離している。これら変異体の原因遺伝子のうち，ChPIN1，

ChSTM，ChBP，ChCUC2，ChAS1，PARは，それぞれシロイヌナズナにおいて葉の鋸歯や小葉形成に

関わるAS1，PIN1，STM，BP，CUC2，AS1，MIR164A遺伝子の相同遺伝子であった。この事から，ミ

チタネツケバナの複葉とシロイヌナズナの鋸歯は共通する分子機構によって形成されている事が遺伝

学的に示された。また，ミチタネツケバナとシロイヌナズナの相同遺伝子の多重変異体の表現型の比

較から制御ネットワークの違いが複葉と鋸歯の違いを生み出している事が示された（Rast-Somssich et 
al. 2015）。rco1変異体の原因遺伝子 RCO1はシロイヌナズナゲノム中に機能的な相同遺伝子がなく，

また，ミチタネツケバナのRCO1遺伝子をシロイヌナズナに形質転換する事で葉の形態の複雑さが上

昇する（Vlad et al. 2014）。アブラナ科におけるRCO1の相同遺伝子の系統解析から，RCO1遺伝子はア

ブラナ科が誕生した初期に生まれ，その後，シロイヌナズナにおいてRCO1相同遺伝子が失われた事

が明らかとなった。さらに，sil3変異体の原因遺伝子はリボソーム合成に関わるRLI2の相同遺伝子で

あった事から，リボソーム合成が複葉形成に関わる事を示唆した（Kougioumoutzi et al. 2013）。 
 DolanらのグループはゼニゴケMarchantia polymorphaを用いて，種子植物が持たない仮根形成の制

御機構について研究を行っている。（Proust et al. 2016）。彼らはT-DNA挿入による変異体を作出し，仮
根を形成しない変異体を単離・解析したところ，bHLH型の転写因子をコードするMpRSL遺伝子にT-
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DNAが挿入していた。彼らのグループは以前MpRSLのシロイヌナズナ相同遺伝子RHD6が根毛形成

を制御する事と，ヒメツリガネゴケ相同遺伝子 PpRSL が仮根の発達に重要である事を示していた

（Menand et al. 2007）。ゼニゴケMpRSLの変異体は，仮根形成不全に加えて，無性芽も形成しない。こ

れらの結果から，種子植物の胞子体が持つ根毛とコケ植物の配偶体がもつ仮根と無性芽は，同じ転写

因子による制御機構から進化してきた事が示された。 
 著者らのグループは，根の放射パターンの進化に興味を持って研究を行っており，特に皮層の層数

が種間で異なる事に注目して研究を行っている。シロイヌナズナとミチタネツケバナCardamine hirsuta

は同じアブラナ科の植物でありながら，それぞれの根の皮層の層数は１層，２層と異なっている。一

般的に，維管束植物の根の皮層と内皮は共通の皮層内皮始原細胞に由来しており，すべての皮層内皮

始原細胞が複数回植物種ごとに決まった回数だけ並層分裂する事で，秩序だった同心円上の細胞の並

びが生み出されている（Wiliums 1947，豊倉ら，未発表）。ミチタネツケバナをEMSにより変異原処理
して得られた，皮層の層数が２層から１層に減少する変異体を用いた解析を行っている（豊倉ら，未

発表）。得られた変異体のうち，皮層と内皮を合わせた細胞層を ground tissueと呼ぶ事から名付けた１
層ずつの皮層と内皮を形成する two ground tissue layer 1（tgr1）変異体は，サイトカイニンの受容体に

変異を持つ事を明らかにした。現在，詳細な解析を進めているところであるが，細胞ごとのサイトカ

イニン応答性が種ごとに進化した事でそれぞれの種が独自の根の放射パターンを持つ様になったと考

えている。 
 

 これら紹介した研究のように，順遺伝学的研究によって明らかになる変異体の原因遺伝子は，モデ

ル植物においてすでに十分に機能が解析されている遺伝子の相同遺伝子である場合や，モデル植物が

機能的相同遺伝子を持たないため全く解析されていない遺伝子である場合など様々なケースがある。

すでに，相同遺伝子の機能の理解が進んでいる場合は，コードするタンパク質の機能や，その遺伝子

の発現制御機構が進化しているか否かを調べる事で，注目する形質の進化を分子レベルで明らかにす

る事ができるであろう。一方で，相同遺伝子がモデル植物に存在しない場合には，植物の系統の中で，

その遺伝子がいつ生まれ，あるいは，消えたのかを明らかにし，注目する形質と比較する事で分子と

形質の進化の関係性を明らかにする事ができるであろう。 
 

 このような，変異体の原因遺伝子の同定を必要としない順遺伝学的解析の例として，吉田らのグル

ープによる寄生植物であるコシオガマPhtheirospermum japonicumを用いた研究を紹介したい。多くの

寄生植物の吸器は吸器毛と呼ばれる構造を持つが，その意義についてはこれまで議論があった。彼ら

はコシオガマにおいて EMSによる変異原処理で吸器毛形成に異常を示す hhd1変異体と hhd2変異体

を単離した（Cui et al. 2016）。これらの変異体の原因遺伝子座は異なるにもかかわらず，どちらの変異
体も根毛形成にも異常を示す事から，吸器毛は根毛形成と共通の分子機構で形成されている事が示唆

された。また，hhd1，hhd2変異体は，宿主としてイネと一緒に培養した時に，形成する吸器数が野生

型よりも減少する事から，吸器毛は吸器形成に重要である事が示された（Cui et al. 2016）。この研究の
ように，同じ表現型を示す複数遺伝子座の変異体を得る事ができれば，原因遺伝子を同定する事なく

モデル植物が持たない形質の機能や分子機構について明らかにする事も可能である。 
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３．順遺伝学的手法の概略 

 順遺伝学の研究は大きく分けて，１）純系，もしくは，近交系の確立（図１A），２）変異体の作出，
３）スクリーニング（図１B），４）原因遺伝子の同定（図１D、E），という 4段階で構成されている。
以下に，それぞれについて，具体的な例を交えて説明したい。 

３－１．純系，もしくは，近交系の確立 

 純系とは全ての遺伝子についてホモな系統（岩波 生物学辞典 第 4版）の事であり，近交系とは
近親交配をくり返す事によって，大多数の遺伝子座でホモ接合体になっている系統（岩波 生物学辞

典 第 4版）の事である。純系・近交系の子孫は遺伝的に均質であるため，少数の遺伝子の突然変異
による効果や環境変化による効果を緻密に解析する事が可能となる。 
 自家和合性を示す植物の場合は，他個体からの花粉と交配しないように自家受粉による世代交代を

くり返し行う事によって純系を確立できる。一般的に，こうした自殖を 8回以上行った系統を純系と
して扱う事が多い。自殖が優先的におこる植物の場合は元々ホモ接合体となっている遺伝子座が多い

と考えられるため，8 世代よりも短い世代数で表現型の固定がおこる事も多い。また，葯培養や花粉
培養により半数体植物を得たのち，コルヒチン処理や自然におこる核倍加により迅速に純系を得る事

も可能である。 
 自家不和合性を示す植物の場合は，人為的に蕾受粉や老化受粉により自家不和合性を回避して自殖

をくり返す事で，純系を作出する事が可能である。しかしながら，自家不和合性を示す植物は有害変

異をヘテロで保有するため，自殖をくり返すと近交弱勢により生育不全を示し純系の確立が困難とな

る場合もある。この場合は，異なる個体間の交配を行い，得られた兄弟個体同士の交配を繰り返す事

により，効率的に有害変異を排除しつつ大多数の遺伝子座をホモ接合体にする事ができる（近交系）。 
 

３－２．変異体の作出 

 無作為に遺伝子の破壊を行う方法（random mutagenesis）としては，X 線，ガンマ線，速中性子線，
重イオンビームなどの放射線照射，エチルメタンスルホン酸（ethyl methanesulfonate, EMS），メチルメ
タンスルホン酸（methyl methanesulfonate, MMS），エチルニトロソ尿素（ethylnitrosourea, ENU）やメチ
ルニトロソ尿素（methylnitrosourea, MNU）などのアルキル化薬剤処理，形質転換による外来遺伝子の
挿入がある。 
 ガンマ線，速中性子線，重イオンビームはゲノムの大きな欠失を引き起こす事ができるため変異体

が効率よく得られる。しかしながら，染色体の転座や逆位などを伴う事も多くその後の遺伝解析が難

しい場合も多い。 
 アルキル化薬剤処理は主に，グアニンの６位の Oのアルキル化により G:C対から A:T対への変異
を引き起こすと考えられている。ただし，グアニンや他の塩基のアルキル化に伴う DNA 修復時のエ
ラーなどによる数塩基の挿入・欠失，G:C対からA:T対以外の変異も生じうる。筆者の経験から，シ
ロイヌナズナに対して 0.3% EMSを一晩処理した場合，数百遺伝子のコード領域にアミノ酸置換を伴
う塩基置換が生じる（図１B）。放射線照射，および，薬剤処理は種子，個体，花粉等に対して行う。 
 外来遺伝子の導入としては，薬剤耐性遺伝子を含む DNA をアグロバクテリウム法やパーティクル
ボンバートメント法により植物に形質転換し，薬剤耐性を指標に組み換え個体を選抜する。アグロバ

クテリウム法の場合はシロイヌナズナの場合平均して１から２遺伝子座に T-DNA が挿入される。遺
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伝子組換え生物として扱う必要がある点が難点であるが，全ゲノム配列が明らかでない場合でも原因

遺伝子の同定に至る事ができる（後述）。また，内在性・外来性のトランスポゾンを活性化させて，遺

伝子破壊を行う方法もある。 
 このように，それぞれの変異体の作出方法には一長一短があり，複数の方法で変異体を作出するの

が理想的である。 
 

 

３－３．スクリーニング 

 スクリーニングでは，無作為な遺伝子に変異を導入した集団から注目する形質が親株と異なる個体・

系統を選び出す（図１B）。例えば，ある器官や組織の形態形成に関わる遺伝子を探索する目的であれ
ば，その器官や組織に異常を示す変異体を選び出す事になる。変異原処理により得られる変異体の多

くは遺伝子の機能欠損を引き起こす変異により形態異常を示す。また，変異原処理した世代（M１個
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体）においては対となる相同染色体のゲノムの片方だけに変異が引き起こされる事から，スクリーニ

ングは一般的に，変異原処理した世代の次の世代（M２個体：変異をホモに持つ個体が生じると考え
られる）で行う。 
 スクリーニングにおいて注意すべき重要な点は，その器官や組織の形態形成に異常を示す変異体と

して，具体的にどのような表現型がありうるのかを事前に考えておき，そのような表現型が確かめら

れるような栽培・観察方法でスクリーニングする事である。そのためには，変異原処理をする前の親

系統を用いて，スクリーニングのための栽培・観察方法の条件検討を行うとよい。例えば，ある植物

において特定の器官の数が温度によって多少する場合，一定の温度で栽培しなければその器官の数の

変異体を単離する事は難しいだろう。ただし，親株においても注目する形質が低い一定の確率で異常

を示すよう場合もあり，そのような形質をスクリーニングする時は変異体候補の次世代個体（M３個
体）を用いて二次スクリーニングを行う必要がある。 
 形態形成に異常を示す変異体の場合は，生育不全などによりM３個体が得られない可能性も十分に
考慮しておく必要がある。このような変異が劣性変異や半優性変異の場合，１つのM1個体に由来す
る M2 世代の種子をそれぞれ別々のバッチに分けて保存しておく。こうする事で，M3 個体が出現す
る同じバッチの別のM2個体から，目的の変異をヘテロで持つ個体が得られると期待される。ヘテロ
個体は次の世代で目的の表現型を示す変異体が得られるかどうかで判断できる。このような変異体は

ヘテロ世代で維持をしていく必要がある。 
 得られた変異体は原因となる遺伝子の変異だけでなく，別の無関係な遺伝子にも変異を持っている

と考えられる。そこで，表現型の詳細な解析のためには親系統と連続的に複数回交配を行う必要があ

る。理論上は１回の親系統との交配により表現型と無関係な変異の半分を除く事ができる。10回親系
統との交配を行えば原因遺伝子と連鎖している変異以外は0.1%程度にまで減らす事ができるが，シロ
イヌナズナの研究の場合，親系統との交配を２，3 回だけ行ったものを表現型解析に用いている場合
も多い。 
 

３－４．原因遺伝子の同定 

 原因遺伝子の同定法は，変異原の種類によって大きく 2つある。1つは，T-DNAやトランスポゾン
の挿入による変異の場合（図１E）で，TAIL-PCR法やインバース PCR法を用いて挿入配列に隣接す
るゲノム配列を同定する事によりどの遺伝子が破壊されているのかを調べる方法である。利点として，

ゲノム配列が明らかとなっていない種であっても，外来遺伝子の挿入領域周辺のゲノム配列だけを解

析する事で原因となる遺伝子を迅速に同定する事ができる。 
 一方，EMS等の薬剤処理による変異導入の場合，ゲノム上の多型マーカーの中から表現型と連鎖す
る多型マーカーを探索し，その近傍のゲノム領域の配列を野生型と変異体との間で比較する事で原因

遺伝子の同定を行う必要がある。ゲノム上の多型マーカーとしては，変異体の親株系統とは異なる系

統との間にみられるゲノム配列の多型を PCR や制限酵素処理によって見分けるマーカーを用いる事
が一般的である。しかしながら，この方法には，対象とする生物の全ゲノム配列の解読や，組換えを

利用した遺伝地図の整備が必要であり，どのような植物の場合でもすぐに可能というわけではない。

近年，次世代シークエンサーによりゲノムシークエンスが比較的安価・容易に行う事ができるように

なってきた。全ゲノムの配列を完全に決定するのはまだ難しい点が多いが，次世代シークエンサーに
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より得られた断片的なゲノム配列を野生型と変異体との間で比較する事によって塩基置換などの突然

変異を同定する事が可能である（Nordstrom et al. 2013）。また，最近では年々，次世代シークエンサー
の 1リードあたりの解読可能な配列長も長くなっており，野生型のゲノムシークエンスのデータから
簡単なゲノムアセンブリを行い，それに対して変異体のゲノムシークエンスのデータをマッピングし

て変異を同定する事もできる。今やこれらの解析は一般的なデスクトップコンピューターを用いて数

日で完了する。これらの技術革新により EMS 等の薬剤処理による変異導入であっても迅速に原因遺
伝子の同定を行う事ができるようになってきたと言える。 
 どのような方法で変異を同定した場合であっても，その変異が注目する表現型をもたらしているか

否かを調べる事が必要となる。変異体と親株とを交配して得られた F2 世代において表現型と変異の
遺伝的連鎖を調べる事で，それを明らかにできる。例えば，変異を持つのにもかかわらず表現型を示

さない個体が出た場合は，その変異は注目する表現型の原因遺伝子ではないと考える。また，原因遺

伝子の同定に取り掛かる前に変異体を親株と複数回交配する事で連鎖しない変異を取り除き，注目す

る表現型と連鎖する変異だけにするのも有効である。さらに，類似の表現型を示す劣勢変異体が複数

系統得られた場合，それらを相互に交配して得られる次世代個体（F1個体）の表現型解析も重要であ
る。もしも，F1個体が両親の変異体と同じ表現型を示す場合，同一の遺伝子の変異によりその表現型
を示していると考えられる。これらの変異体が同一の遺伝子に異なる変異を持っていれば，注目する

表現型の原因遺伝子としてより確からしさが示される。一方，原因遺伝子を同定する別の方法として

は，形質転換可能な植物の場合，原因遺伝子の候補遺伝子を含む野生型ゲノムを変異体に形質転換す

る方法がある。表現型が野生型に戻れば，注目する表現型の原因遺伝子である事を確かめることがで

きる。原因遺伝子の候補が複数ある場合は，それぞれの遺伝子を含む野生型ゲノムを導入する事で，

どれが原因遺伝子であるかを確定する事ができる。 
 
 ここまで，順遺伝学的手法の概略として 4つの段階を紹介した。この手法によって明らかになるの
は，注目する形質を（何らかの形で）制御する遺伝子である。そのような遺伝子が，どのような性質

を持つタンパク質をコードしているか，どこで発現しているか，種間で保存されているか，といった

疑問について，生化学，分子遺伝学，系統学などの手法と組み合わせて研究を進めていく事で，形態

進化の理解がさらに進むと考えている。 

 
４．おわりに 

 およそ 30年前に，シロイヌナズナをモデル植物とした遺伝学研究が本格的に始まり，これまで根，
茎，葉，花，など多くの種子植物に共通した器官の形態形成の仕組みが分子レベルで明らかにされて

きた。その後、この知見を元にした逆遺伝学的研究によって，自然界に存在する多様な植物の形態形

成機構の理解が進んできた。そして最近では，逆遺伝学的研究に加えて順遺伝学的研究を行う事で，

モデル植物では得られない新しい知見が次々と明らかにされ始めてきた。形態形成に限らず，植物が

示す様々な生理応答も植物種によって多様に進化している。今後，多様な植物の発生や生理応答の進

化を分子レベルで明らかにしていく研究が，順遺伝学的手法を取り入れる事でモデル植物の研究から

は想像もできなかったような新しい発見へとつながっていく事を期待している。 
 

植物科学最前線 7:276 (2016)

BSJ-Review 7:276 (2016)



 K. Toyokura & H. Fukaki-9  

謝辞 

 本稿で述べた著者らの研究について，神戸大学大学院理学研究科の岡本佳枝，瀬良史織両氏による

支援と文部科学省・科学研究費補助金の助成に感謝いたします。大阪大学大学院理学研究科の飯田浩

行氏の有意義なコメントに感謝いたします。 

 
引用文献 

Barkoulas, M., Hay, A., Kougioumoutzi, E., & Tsiantis, M. 2008. A developmental framework for dissected leaf 

formation in the Arabidopsis relative Cardamine hirsuta. Nat. Genet. 40: 1136-1141. 

Bergonzi, S., Albani, M.C., van Themaat, E.V.L., Nordström, K.J., Wang, R., Schneeberger, K., Moerland P.D., & 

Coupland, G. 2013. Mechanisms of age-dependent response to winter temperature in perennial flowering of 

Arabis alpina. Science 340: 1094-1097. 

Cui, S., Wakatake, T., Hashimoto, K., Saucet, S., Toyooka, K., Yoshida, S., & Shirasu, K. 2016. Haustorial hairs are 

specialized root hairs that support parasitism in the facultative parasitic plant, Phtheirospermum japonicum. 

Plant Physiol. 170:1492-1503. 

Hay, A. & Tsiantis, M. 2006. The genetic basis for differences in leaf form between Arabidopsis thaliana and its 

wild relative Cardamine hirsuta. Nat. Genet. 38: 942-947. 

Kougioumoutzi, E., Cartolano, M., Canales, C., Dupré, M., Bramsiepe, J., Vlad, D., Rast, M., Dello Ioio, R., 

Tattersall, A., Schnittger, A., Hay, A., & Tsiantis, M. 2013. SIMPLE LEAF3 encodes a ribosome‐associated 

protein required for leaflet development in Cardamine hirsuta. Plant J. 73: 533-545. 

Menand, B., Yi, K., Jouannic, S., Hoffmann, L., Ryan, E., Linstead, P., Schaefer, D.G., & Dolan, L. 2007. An ancient 

mechanism controls the development of cells with a rooting function in land plants. Science 316: 1477-1480. 

Nikolov, L.A. & Tsiantis, M. 2015. Interspecies Gene Transfer as a Method for Understanding the Genetic Basis for 

Evolutionary Change: Progress, Pitfalls, and Prospects. Front. Plant Sci. 6: 01135 

Nordström, K. J., Albani, M. C., James, G. V., Gutjahr, C., Hartwig, B., Turck, F., Paszkowski, U., Coupland, G., & Schneeberger, 

K. 2013. Mutation identification by direct comparison of whole-genome sequencing data from mutant and wild-type 

individuals using k-mers. Nat. Biotechnol. 31: 325-330. 

Proust, H., Honkanen, S., Jones, V.A., Morieri, G., Prescott, H., Kelly, S., Ishizaki, K., Kohchi, T., & Dolan, L. 2016. 

RSL class I genes controlled the development of epidermal structures in the common ancestor of land plants. 

Curr. Biol. 26: 93-99. 

Rast-Somssich, M. I., Broholm, S., Jenkins, H., Canales, C., Vlad, D., Kwantes, M., Bilsborough, G., Dello Ioio, R., 

Ewing, R.M., Laufs, P., Huijser, P., Ohno, C., Heisler, M.G., Hay, A., & Tsiantis, M. 2015. Alternate wiring of a 

KNOXI genetic network underlies differences in leaf development of A. thaliana and C. hirsuta. Genes. Dev. 29: 

2391-2404. 

Vlad, D., Kierzkowski, D., Rast, M. I., Vuolo, F., Dello Ioio, R., Galinha, C., Gan, X., Hajheidari, M., Hay, A., Smith, 

R.S., Huijser, P., Bailey, C.D., & Tsiantis. M. 2014. Leaf shape evolution through duplication, regulatory 

diversification, and loss of a homeobox gene. Science 343: 780-783. 

Wang, R., Farrona, S., Vincent, C., Joecker, A., Schoof, H., Turck, F., Alonso-Blance, C., Coupland, G., & Albani, 

M. C. 2009. PEP1 regulates perennial flowering in Arabis alpina. Nature 459: 423-427. 

植物科学最前線 7:277 (2016)

BSJ-Review 7:277 (2016)



 K. Toyokura & H. Fukaki-10  

Williams, B.C. 1947. The structure of the meristematic root tip and origin of the primary tissues in the roots of 

vascular plants. Am. J. Bot. 34: 455-462. 

植物科学最前線 7:278 (2016)

BSJ-Review 7:278 (2016)



 

 N. Katayama-1 

 
JMT9FK�)�� �Q�8H0���U4�

 

Ʈġ,& 

ŤŰčȒőȅ¢Ʋ¼ǏǛäʁPDʂ 

ŤŰăĊÿč ƹčɍ ƱȯƻƱǖčǖ čȒǏǛä 


112-8681 Ŵ�ɎŞ�ÊǊǆØ 2-8-1 

 

Diversification of aquatic angiosperms Podostemaceae 
 

Natsu Katayama 

Research Fellow of Japan Society for the Promotion of Science 

Department of Chemical and Biological Sciences, Japan Women’s University 

Mejirodai 2-8-1, Bunkyo-ku, Tokyo 112-8681, Japan 

 

 

1. ����
� ɞ�žƱ.ǘŜ/ƸñǨ 30�ǘ*8ȚǙ8<?(�=ʁIUCN 2016ʂʃ�.�*/ .
Ŝ#�ǘþƂŁ�ċñ�>�*BŃã�>��?/ʃžƱ�Ƃ�,ƺù2ɀ¸�ʃ .Ũ�

-ʃ .÷ .÷)ʃǭƧ*ɈĿBǵ=ȹ�(�"ǫŷ)�>�Ɵ2ʃġ2ʃģ2ʃ�>

�/ņ��Ț¹�>�*.)�,�ļǩ,ƺù.Ɇ�-ʃ5"�>�/ǝƬ.ƺùüÈ-

ɈĿ�ʃƂ�,ƻƛĵBƶĻ�ʃĊĎBƏ�(�".)�>�¹ɹč9ƻńčʃǄƻčʃ

ǩǾč,+ʃňŨəǇǜəǇXQ��/Ƃ�)�>�ʃ+.;,¹ɒ-��(8ʃƻ

ƱčBč1ɜ=ʃƻƱ.ǄĞ*¹È.ƌÙ-��>Ƹñ*�şɯBň%(�>�*-�

,<,�� .;,ǏǛBȼ�ʃņ�/ƻƱ.Ĕ§9ƻ�ƂB+?#�ƹȝ�>�*�

)�>.#@�� 

�Ⱥ.´ĕ/ʃĨÃȐɥç°ƻ9Ģƃɋǀ°ƻ.ȍŬ�ɞ�žƱ.ǘ	ʁŴ�ÿč¸Ư¢ʂ

�<čC#�*)�>�ƻƱ.Ĕ§9þƂŁBƹȝ�>-/ʃƂ�,¹ɒ.ɀƋ*ǄĞʃ

 �( ?<.łö.ǬÜ��×Ƈ)�>� 

2. JMT9FK�)�� �Q�
� Ɣƻ.ȔĊžƱ/Ǩ 2800ǘ�ǎ<?(�>ʁCook 1996ʃƾ� 2012ʂ�ȔĊžƱBǨ
27�ǘ*ȚǙ8>*ʃƔƻžƱ.Î7>ÀÜ/ǘŜ-�( 1%-��,���š)Ɣƻž
Ʊ/ 78ǖ 396ğ)ǎ<?ʃƂ�,¹ɹǷ-¸Ƹ�>�Cook (1996) -;>*ʃȔĊžƱ
-��>ƔƻÈʁƔ�2.ɀ¸ʂ/ʃĜ,�*8 50êʃ� <�/ 100ê��ƴǞ-ȱ
�"*Ŕē�?(�>�,�)8ŭ8ǘŜ�þ�./qVOUǖ) 6ğǨ 1000ǘʃƈ�

植物科学最前線 7:279 (2016)

BSJ-Review 7:279 (2016)



 

 N. Katayama-2 

)Kz_~PUǖ9FgǖʃbGI�ZGǖʃDzwǖ) ?!? 300ǘ¿Ĺ�ǎ<?(
�>�ʃ�?<.ÿɍ¹/ƥƻ.ōƔžƱ)�>ʁCook 1996ʂ�ȼĪ.Ƴń-��(Ɣ�
)ƻǼ�>ƔƻžƱ.,�)/ʃK�TQZGǖ�Ǩ 300ǘ*ŭÿ)ʃǖ´.±(.ǘ�
Ɣ�ƺù)ƻǼ�>� 

� K�TQZGǖžƱ/ƔƻžƱ.�)8Ʋ

-üA%"ƻƛÙB8&�ƭĩ9�ƭĩB�

Ľ*�"ƤŪ,òô-¹ħ�ʃŴDWD9É

Dw~K.Ƥĩ5) .¹ħBĮ�(�=ʃ

Ƙģ.ŀƝô.Ģ.�-.6ƻǼ�>�*�

)�>�5"ʃɪČ*�Č-/Ƙģ.Ɣ¦.

úƣ�6<?ʃ�.ČǢǇ,Ɣ¦.üÅ-Ɉ

Ŀ�"ƻƛÙB8&�ɪČ.ə-/ʃžƱ§

/đ±-ƔƖ�ʃV{�bBĵŅ�>ŻɺŅ

ɗB��,�ʁîʅAʂʃ .Ĺʃ�Č-,
=Ɣ¦���>*Ȉȉ�ĵŅ�?Ĉ7ʃžƱ

§�ǜƓ�-ɫ¸�>*ɘȈ�ǫĔ�ʃ9�

(Źƍ�>ʁîʅBʂ��.;,ƺù)ʃ�
.ǖ.žƱ�ÝŇǇ-ƻǼ�(�>ĉ/Ț"

�*�,���.�*/ʃK�TQZGǖ.

ƻǼƺù�ʃ4*C+.ȔĊžƱ-*%(ƻ

Ǽ9ɈĿ.ɩ��ƺù)�>�*BĄĔ-Ǒ

�(�>�æ�ʃƭĩDl~K*t\LXK

�-¹ħ�>iFc�X[MXǖ/ƀ7(;

�¥"ƺù-ƻǼ�(�><��ʁVan Steenis 1981ʂ����ʃiFc�X[MXǖ-/
1ğǨ 20ǘ�ǎ<?>.6)ʃƸŨƪ) ?4+þƂÈBɂ�(/�,�� 

� K�TQZGǖ/ƲƎ,ƺù-ƻńǇ-ɈĿ�"#�),�ʃÁǇ,ĵńɀÈ8ɂ�(

�>ʁîʅCʂ�ȼĪʃȔĊžƱ)/ʃV{�bǧ.Ȋɱ¹ȕǪǴ*Žǧ.Žǟ¹ȕǪǴ
�ƫɜŅɗB��,�ʃɕǋšß.raEm}��ĵŅ�?>� ?-ę�ʃK�TQZ

GǖžƱ/ŀƝô.Ģ�-ƻǼ�>"7ʃɕǋšß.Ņɗ�ƱƹǇ-ą�<?>�þ�.

ǘ)ʃǄȉǋĹ.Ĕƻ.Ƒɠ)ĭŽBĂ%(�=ʃǽȴ�<ƻ�"�ēŽ�Ģ�BȻ�ʃ

�ēǇ-V{�bBĵŅ�,�<ŅɗBǮ�>�5"V{�b-/ʃV{�bɱ-ŧǐ,

Ȋɱ¹ȕǪǴ�Ț<?�ʃȌ.õɍ�<Ȍ�ĵŅ�?ʃȌ�Ǚ6ɑ,%";,V{�b

ĵŅ�ȱ�(�>�ɱǟ¹ȕǪǴ-;>ɕǋšß.ŅɗBƉ7ʃƔīšß2raEm}�

.õȴBüū�ʃŀƝ�.Ģ�*�ƲƎ,ƺù2ɀ¸�".#� 

3. �)�� �Q�>A:�
� K�TQZGǖ/Ö��<žƱčǺ.ȅãBŕ�Ǟ((�"�»ů.¹ɹčǇȟȶ9ƻ

ńčǇȟȺ/ 1800Ĭ��< 90Ĭ�»ɵ-��( E. Warming9 J. C. WillisʃC. Cusset,+
-;%(ȑA?ʃ ?-Ǯ�ĵńčǇǏǛ/ 1900Ĭ�¿Ë�<Dw~Kʃ|��^kʃ
F�c,+�ǁ�)þ�.ȦŞ�¸Ư�?Ǯ�(�>�ŤŰ)/ʃ1928Ĭ-�űɼ�Ɍ
Íû�».ŤŰƼK�TQZGǖžƱBöâ�ʁImamura 1928ʂʃ .ǄȚ/ưɒėĀɌ

6 ����)�� �QFK�

A.Żɺů.K�T�xʉĢBșŽ.�-ǦƳ.
Ȍ.Ų�śñ�>� 

B. ƻƐů.K�T�xʉŽ.�-��Ǥ.;-
Ȉ�Ț�>� 

C. K�TQZGǖ*�ȆǇ,ȔĊžƱ.raEm
}�.ƒȵ� 

植物科学最前線 7:280 (2016)

BSJ-Review 7:280 (2016)



 

 N. Katayama-3 

Íû��ĸh9%� eƈahȸ©hÿÓǚaD�ʁưɒ 1928ʂ	*Ȯ�>4+)�%
";#� .ĹʃŤŰƼK�TQZGǖ.ǄȚ*ȟȶ�Ǯ�ʃƸñ5)- 2ğ 6ǘ-ŝ
ƹ�?"ʁKato 2008ʂ�Ɵý-Ƀ?B*%(�"ĵńčǇǏǛ8ʃ1990Ĭɲ�<ÃȐɥç
Íû*�ĦƠĊÍû-;=ǥĖ,ȝŵ�ȑA?ʃƸñ/�ǁB~�c�>-ȃ%(�>� 

� K�TQZGǖ.ǧǬ*ȱƦ-&�(/ʃ .ȔĊžƱ.ĪȨ�<ɁȀ�"ĵń:�ɗ

<�ȩȦ�Ǯ�"�L. A. Diels.ŘȞ-;> 1936ĬƯ.I�P}�§ǧʁDiels 1936ʂ)
/ƴǞ�"K�TQZGǊ*�?"=ʃ�>�/ÒĊȌɹ*ÌĊȌɹ*�1ǡ 3.�ǰ*
�(ňA?>ʁCusset and Cusset 1988ʂ�*���%"�¹ĊǧǬȝŵ;=ʃǍƊÒĊȌ
ɹj}�ǰM�b}hJǊ-á5?ʃJbN~ZGǖ.ćĆǷ*,>�*�ŧ<�*,%

(�>ʁSavolinen et al. 2000ʃGustafsson et al. 2002ʃWurdack and Davis 2009ʂ��.�*/ʃ
K�TQZGǖ.ƲƎ,ĵń�ʃ�.ȔĊžƱ-Ț<?>�ȆǇ,§¾�<ÁǇ,ɀÈB

ɂ�(ƻ�"�*BǑ��K�TQZGǖžƱ/ʃƺùɈĿ.ǫŷʃõȴBƔīšß2*

üū�(�=ʁSuzuki et al. 2002ʃMohan Ram and Sehgal 1997ʃÃȐ 2013ʂʃ�.õȴ.
üū/ʃ�.žƱ)Ț<?>ÆÇŸ,+.V{�b�«?"#�)Žǟ9V{�bɱ.ɱ

ǟŅɗBǯŎ�(�>8.*/§¾�ǃ,%(�>�K�TQZGǖ.þ�.ǘ)/ʃĭ

ŽBĂ�ʃȊɱ¹ȕǪǴ.ƫɜŅɗBƉ7ʃŽŰ�<raEm}�Büū�(�>.#

ʁSuzuki et al. 2002ʃKita and Kato 2005ʃKoi et al. 2005ʃImaichi et al. 2005ʃKatayama et al. 2010, 
2011, 2013,+ʂ� 

� K�TQZGǖ/Ǔ°Ǉ,b~X`EK�ǖʁ6ğ 18ǘʂ*GH^a~d�ǖʁ1ğ 1
ǘʂʃƜƻǇ,K�TQZG�ǖʁ53ğ 294ǘʂ. 3�ǖ-A�<?>ʁCook and Rutishauser 
2007ʃÃȐ 2013ʂ�b~X`EK�ǖ9GH^a~d�ǖ)/ʃ�>Ǘįʃɕǋȴ.ra
Em}�BǯŎ�(�>�šʃK�TQZG�ǖ)/đ±-ɕǋȴ.raEm}�BĂ%

(�=ʃƔīraEm}�.ǐǞ�ʃK�TQZG�ǖ.þƂÈ.õǉ*,%"*ǹ�<

?>� �(õȴ.üū-ɚ�(ɑȘ,ķÀBŷ"�"*ǹ�<?>�ʃ①ǽǄƻɄǗ
.üū-;>ƔīraEm}�.ǐǞ*ʃ②Ȋɱ¹ȕǪǴB8",�V{�bĵŅƆƁ
.ǐǞ)�>� 

��ǽǄƻɄǗ.üū-;>ƔīraEm}�.ǐǞ 
� ÒĊȌɹ.Ĕƻ/ʃ�Ŷ.ĊȌ*ǽȴʃĭŽ�<Ņ=ʃĊȌ.ə-Ȋɱ¹ȕǪǴ�ʃĭ

Ž.°ǟ-Žǟ¹ȕǪǴ�ċñ�ʃ�.raEm}�/ÕǥÏ�<Ĉ5>ǽǄƻ.ə-ǐ

Ǟ�?>�K�TQZGǖ.b~X`EK�ǖ.Ĕƻ-/ʃȊɱ¹ȕǪǴ*Žǟ¹ȕǪǴ

�+$<8ċñ�ʃǄȉĹ.žƱ§.Ǆƻ-ɚ��>�ʃ ?-ę�(K�TQZG�ǖ

.Ĕƻ)/ĊȌ.ə-ŧǐ,Ȋɱ¹ȕǪǴ�ċñ��ʃŰȌ�ŜŶĵŅ�?>*Ņɗ�Ɖ

5>�5"ʃĭŽ9Žǟ¹ȕǪǴ/đ±-ĂA?(�>��¹ȕǪǴ.ǄƻɄǗ.üūB

œ>3�ʃb~X`EK�ǖ Terniopsis brevis*K�TQZG�ǖ Zeylanidium lichenoides
.ǽǄƻBƒȵ�"ʁî 2ʃKatayama et al. 2011ʂ�T. brevis)/ǽ�ɍ-Ȋɱ¹ȕǪǴ.
ĵŅ�Ľ* .�.Ñȓǈ�< L1Ġ.;,ƁȾ�ĈÑ�ʃǽõɍ-/Žǟ¹ȕǪǴ.
ɭƉ�Ľ�ĈÑ�ʃV�FfdYd*;�¥"Ǆƻ)�¹ȕǪǴ�ĵŅ�?"ʁî 2Aʂ�
 ?-ę�ʃK�TQZG�ǖ. Z. lichenoides)/ʃĵŅ�Ľ/ĈÑ�>8..ʃ .
�.Ñȓǈ�< L1Ġ�ƻ��ʃĊȌõɍ-c�vƳƁȾ.Ȋɱ¹ȕǪǴ�ĵŅ�?,�
�*�A�%"ʁî 2Bʂ�5"ʃȊɱ¹ȕǪǴ.ǯŎ-Ɔǿ�> SHOOT MERISTEMLESS
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Ņ-8ɚ��>�*8A�%(�>ʁKatayama et al. 2013ʂ�ǽõɍ-��(/ʃɭƉ�Ľ
�ĈÑ��ʃŽǟ¹ȕǪǴ9ĭŽ/ĵŅ�?,�%"ʁî 2Bʂ��?<.ǫŷ�<ʃǽǄ
ƻ-��(Ȋɱ¹ȕǪǴ*Žǟ¹ȕǪǴ.ĵŅ*ǯŎ-ɑȘ,ǩǾǷ9ǪǴ.ĈÑ-üū

�ȱ�ʃK�TQZG�ǖ.ɕǋȴ.raEm}�.èĂ�ȱ�".)/,��*ǹ�<

?>� 

��Ȋɱ¹ȕǪǴB8",�V{�bĵŅƆƁ.ǐǞ 
� ȔĊžƱ.V{�b)/ʃɱǟ.Ȋɱ¹ȕǪǴ�Ȍ

BĵŅ�,�<ƫɜŅɗBǮ�>�K�TQZGǖ.

Ǔ°Ǉ¹ɹǷ)�>b~X`EK�ǖ9GH^a~d

�ǖ.V{�bɱ-/Ȋɱ¹ȕǪǴ�ȜĘ�?ʃ .

¬š�<ɿƮƳ.Ȍ�ĵŅ�?>*�ʃ4�.ȔĊ

žƱ*³ȼ.V{�bĵŅ�ǯŎ�?(�>� ?-

ę�ʃK�TQZG�ǖ/Ȍ*Ȍ�Ǚ6ɑ,%";

,V{�bBĵŅ�ʃ .V{�bɱ.ȌÑõ.ə-

/ŧǐ,Ȋɱ¹ȕǪǴ/6<?,��Š",Ȍ/ţ-

�>Ȍ.õɍ�<ƻ�ʃ ?�ǵ=ȹ�?>�*)V

{�b�ĵŅ�?>�Katayama et al.ʁ2010ʂ-;>V
{�bĵŅɚȿɊ£ĊBƽ�"ǄƸȝŵ-;=ʃK�

TQZG�ǖ.Ȍ�Ŷ�Ŷ�Ȋɱ¹ȕǪǴ*�(ƻ

�ʃ .Ĺʃ¹ȕǪǴ±§�Ȍ2¹È�>�*�ŧ<

6b��\,9NL�3;�P2@�

A.V{�bɱ-��>Ɋ£ĊǄƸƒȵ 
ʁɬʉWUS, ʀʉSTM, ȰʉARPʂ 

B. Ɋ£ĊǄƸƂı-õ'�éĒ.ǌÝŁ 
Katayama et al. 2010;=ŘüĹȳȶ Copyright  
American Society of Plant Biologists: www.plantcell.org 
 

6a. <M�$!�#'*�SNM�IX^Katayama et al. 2011��C7?WY_ 
A. Terniopsis brevis .ĔƻʁĤʂ* .Ƅıîʁ�āʂ�ǽǄƻʁÚʂ-��(ǽɱǟɍ-ĵŅ�ĽʁOCʉȰ
ȇʂ* L1Ġ�ʃõɍɴô-ɭƉ�ĽʁQCʉƔȇʂ�ĈÑ�>� 

B. Zeylanidium lichenoides.ĔƻʁĤʂ* .Ƅıîʁ�āʂ�ǽǄƻʁÚʂ-��(ǽɱǟɴô) OC/ĈÑ
�>� L1Ġ�ĈÑ��c�vƳ.Ȋɱ¹ȕǪǴ�ĵŅ�?,��5"ʃõɍɴô)ÑŽĠ�»ů-¹ȕ�
(�5"7ʃQC�ĈÑ�,�� 
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/ʃV{�b/ĈÑĹ��-Ȍ2*¹È�ʃ .õɍ�<Š",V{�b�ƻ�>*�

V{�bĵŅ�ǵ=ȹ�ȱ�(�>*ǹ�<?>� 

� �.V{�bĵŅƂı/ʃǓ°Ǉ¹ɹǷ)

6<?>V{�b.¹ŸƂı*ɮĪ-;�¥

(�>ʁîʇʂ�b~X`EK�ǖ)/ 6ğ�
5ğ)³ȼ�(V{�b.õɍ�<ȁýȉ*
�(Š",V{�b�ƻ�ʃ ?�ǵ=ȹ�

?>*� ȴ¹Ÿ�ȱ�>�*�A�%(

�>ʁFujinami and Imaichi 2009ʃFujinami et al. 
2013ʃFujinami and Imaichi 2015ʂ�5"ʃGH
^a~d�ǖ. Weddellina squamulosa.V{
�b)8ÝƂ. ȴ¹Ÿ�ȱ�(�>*ǹ�

<?(�>ʁKoi and Kato 2007ʂ��"�%(ʃV{�b.õɍ�<Š",V{�b�ƻ
�>*�V{�bĵŅƂı/ǖ´ʆ�ǖ)³ȼ�(�=ʃ�K�TQZG�ǖ.Ʋǃ,

V{�bĵŅ�Ǔ°Ǉ¹ɹǷ. ȴ¹Ÿ�>V{�b.°ǟ�Ȍ2*ȳŗ�>�*)ɀÈ

�"	*�Vd~J�ǹ�<?>����ʃĔɣ-Ǔ°Ǉ¹ɹǷ.V{�bʅŰ*K�

TQZG�ǖ.V{�bʁ=Ȍʂ�ǌÝ)�>�à�/�ŧ)�=ʃ�ĹʃK�TQZG
�ǖ.V{�b�ȁȉ*�(ƻ�>�*Bȥ3>ľȘ��>� 

4. 8H0�1/.���U4�
� K�TQZGǖ 313ǘ.$ʃK�TQZG�ǖ-/ 294ǘ�á5?ʃǖ±§. 90%
��.ǘŜBÎ7>�&5=ʃK�TQZG�ǖ-��(ʃŀƝ*�Ƹñ.ƻǼƺù�

).þƂÈ�Ņ�ɂ�<?"*ǹ�<?>�¿ɳ)Ⱥ3"�ǽǄƻɄǗ.üū-;>Ɣī

raEm}�	9�Ȋɱ¹ȕǪǴB8",�V{�bĵŅ	8K�TQZG�ǖ.³ŮƜ

ƻĵȯ)�=ʃƲǃ,ƺù�).þƂÈ*ǳŻ-�ķȭ%")�@����ʃ��<Ů

½,ĵȯ)³Ů�(�"*�(8ʃ ?/�ǖ´.þƂÈ.õǉ-/,=�(8ʃĲ�ȱ

��"ÑÅÂ*/ǹ�ɩ�� 

� K�TQZG�ǖ-/ 47ğ 294ǘ�á5?ʃƒȵǇǘŜ.þ� 5ğʁApinagiağʃ
LedermanniellağʃMarathrumğʃRhyncholachisğʃK�T�xğʂBɝ�ʃƏ=. 42
ğ/ 10ǘ��.ěğ)�>��.�*/ʃÝğ-�3�³ŮƜƻĵȯ�Ț<?,�4+
-ȸǲǘə-��(8ĵńǇĥǃ�ÿ���*BŃã�(�=Űǖ.þƂŁ.ɾ���

�A?>�Willisʁ1914ʂ/ ?5).ƻńčǇʃĵńčǇȥź�<ʃƘģ,+.ƻǼƺ
ù.ĥǃ/ʃǘə.ĵńǇĥǃBƻ6¸�4+ɸȍ,8.)/,�ʃ5"ʃÝƂ.ƺù-

ƻǼ�>�ǖ.žƱ�6<?,��*�<ʃɉŌð9Ǡ�.,�Ƴƙ)�?4+.þƂÈ

�ȱ�"*ǫȦ'�"�ÃȐʁ2013ʂ8�þ�.ǘɹ*ĵń.þƂŁ�ʃƻǼų¡-;>
ơƕ*�ƻƱ*.�Ƣ-;%(ƻ�"8.*/ǹ�ɩ�ʃ�-žƱ§-´ñ�>ëĊ-;

%(ȱ�%"8.*ǹ�>�/,�ʁ�ű 1977ʂ	BĲƽ�ʃ�K�TQZGǖ.ĵńɀ
È/ȂƬơƕ-;%()/,�ʃ�ǞǇ,üǃ�ȱ�%"ǫŷ)�>	*Ⱥ3��ǞǇ,

ĵńɀÈ	-ǔBŊ�(�>�ȸĬʃÛ�.ƻƱǷ�8&ƲŮ.Łȯ� .Ĺ.ɀÈBÿ

6c���)�� �Q��&+">B�[0�
Katayama et al. 2010;=ŘüĹȳȶ Copyright American 
Society of Plant Biologists: www.plantcell.org�
�
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��ĤÚ�>*�ǏǛ�þ�öâ�?(�=ʃǓ°þóʁBrawand et al. 2014ʂʃɊ£Ċ
ɑȖƷʁLynch and Conery 2000ʂʃ¹ħk[��ʁIkeda et al. 2012ʂʃǝƬüǃƷʁBarraclough 
and Savolainen 2001ʃLanfear et al. 2010ʂ,+�ȂƬɉŌ*³-ǘ.¹È9ĵńǇþƂÈB
Ŕ�ɀ7>´ǇȘë*�(Ő�<?(�>� 

5. �)�� �Q�8H0�=	V���-OU4�
� K�TQZGǖ-��>þƂÈBĲ�ȱ�

�"¹ɹǷƲŮ.Șë*�(ʃǡ�-¹ħk

[���Ő�<?>�ŰǖžƱ/ťƩ9ƨ,

+.ŀƝô.Ģ.�*�ɮĪ-ɜēǇ,ƺ

ù-.6ƻǼ×ǿ)�=ʃʅƘģ´-��(

8�ȿǮ,k^]Ƴ.¹ħBǑ���<-ʃ

Ƙģ*Ƙģ.ə-/ġ9īò,+ɮƻǼƺù

�ċñ�ʃĴ�ɢɨȘë*,%(�>*ǹ�

<?>�ɦìə-Ĵ�òƹǇɢɨ�¯�ʃɗ

ůə-A"=Ɋ£Ǉ�Ɲ�ą�<?>*ʃÛ

ɦìə).üǃ�ȎǙ�ʃ .ǫŷʃɦì�

*.Ɋ£Ǉ¹È�ɀ69��ʃ0�(/ǘ¹

È�Ĳ�ȱ��?>ʁIkeda et al. 2012ʂ�ŤŰ
-¹ħ�>K�TQZG Cladopus doianus*
K�T�x Hydrobryum japonicum.ȌǱ§Ɋ
£ĊəɴôBƽ�"ɦìɊ£čǇȝŵ�<ʃ

Ƙģə)ɸȍ,ɦì¹È�ſ¸�?"ʁîʈʃ

Katayama et al. 2016ʂ��<-ʃɤ=Ü 4Ɣ
ǧ-.6¹ħ�>K�T�x)/Ȳɨ-;>

ɢɨ.Äŷ�ſ¸�?"�ʃĮǣí-ƪñ�

> 6Ɣǧ-¹ħôB8&K�TQZG.ɦì
)/Ȳɨ-;>ɢɨ.Äŷ�ſ¸�?,�%

"�Đē�"Ɋ£Ǉ�Ɲ�×ǿ,ǣí-��

(/ɢɨ.Ǘį/òƹǇȲɨ*ǌɚ�>�

ʁWright 1943ʂʃ¹ħ��>Ǘį.Ȳɨ-Ʌ�
>*ʃĐēǇ,Ɋ£Ǉ�Ɲ�ĂA?ʃɦì´

-��>ƞÅ9ǝƬüǃ-;=}�\v,Ɋ

£Ǉüǃ.ȎǙ�ȱ�ʃȲɨ-;>ɢɨ.Äŷ�ȏ?>*ǹ�<?>"7ʁHutchinson and 
Templeton 1999ʂʃ�êʃɇ�ɨ?"Ƙģ-¹ħ�>K�TQZG)Ȳɨ-;>ɢɨ�ſ¸
�?,�,%"�*�<ʃƘģə)ĐēǇ,�Ɲ�ą�<?ʃɦì¹È�ɀC)�>�*

�ǹ�<?>�K�TQZGǖ)/ʃǖ´.±(.ǘ�ƘģŀƝô*�ƺù-��ƻǼ

�,��*Bǹ�>*ʃƻǼƺù* ?-�ɡ�>¹ħk[���þƂÈ-ȬƵ�"×ǿ

Ł�ɾ��ƸñʃRhv�Fc, SNPsBÔĻ)�> RAD-seqȝŵBȑ%(�=ʃɦìə
.Ɋ£Ǉ�Ɲ.Ǘį9šßŁBŧ<�-�(���ē)�>� 

� ǡ�.Șë*�(ʃK�TQZGǖ)/¹ĊɀÈȽį��.žƱ-ƒ3(�Ŧ�(�>

6d��DE��
��)�� �QaR^����)

�(%`����)�� �_�]5\,GZ��

µP}l/ȌǱ§Ɋ£Ċəɴô-õ'�Ûɦì.

im�[Fmɶį���atayama, N., Kato, M. & Imaichi, R. 
Habitat specificity enhances genetic differentiation in two 
species of aquatic Podostemaceae in Japan. Am. J. Bot. 103: 
317–324 (Botanical Society of America) .;=ŘüĹȳȶ� 
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� ࣮ࣥ࢘ࢲ⪅㸪㐍⏕≀Ꮫࡣᙧែ㐍ࡢ≀⏕㸽ࡢ࡞ከᵝࡶ࡞ࢇࡇࡣᙧࡢ≀⏕࡚ࡋ࠺

ࡿࡍ㏆ᖺ㸪⏕≀࡛ඹ㏻ࠋࡿ࠶࡛ࡘ୍ࡢㄢ㢟࡞㔜ࡿࡅ࠾Ꮫศ㔝≀⏕ࡽ௦ࡢ DNA ศᏊ

ไࢆ⏕㸪Ⓨࡣศ㔝ࡢࡇࠋࡿ࠸࡚ࡧᾎࢆ┠ὀࡀ㐍Ⓨ⏕Ꮫࡿࡍゎ⌮ࢆᙧែ㐍ࡢ≀⏕࡚ࡋ㏻ࢆ

ᚚࡿࡍศᏊ࣓ࢆ࣒ࢬࢽ࢝✀㛫࡛ẚ㍑ゎᯒ࡛ࡇࡿࡍ㸪࠺ࡼࡢከᵝ࡞ᙧែࡀ㐍ࡓࡁ࡚ࡋ

≀⏕࠸ᖜᗈࡎࢃၥࢆ≀㸪ື᳜࡛ࡲᅾ⌧ࠋࡿࡍⓗ┠ࢆࡇࡿࡍࡽ࡛᫂ࣝ࣋ศᏊࣞࡢ

✀࡛㐍Ⓨ⏕Ꮫⓗ◊✲ࡾ࠾࡚ࢀࢃ⾜ࡀ㸪ከ࡛ࢫ࣮ࢣࡢࡃ᪂つ㑇ఏᏊࡢ⋓ᚓࡶࡾࡼ㑇ఏᏊⓎ⌧

 㸦Blein et al. 2008, Kimuraࡓࡁ࡚ࢀࡉࡽ᫂ࡀࡇࡿ࠸࡚ࡋ⫣㈉ࡃࡁᙧែ㐍ࡀኚࡢ

et al. 2008, Rebeiz et al. 2009, Loehlin and Werren 2012㸧ࡵࡓࡢࡑࠋ㸪Ⓨ⏕ࡿྖࢆ㑇ఏᏊไᚚࢵࢿ

 㸦Peter andࡿ࠸࡚ࢀࡉᥦࡿ࠶㥑ືຊ࡛ࡍࡇ㉳ࡁᘬࢆᙧែ㐍ࡀ࠼ࡂ࡞ࡘࡢࢡ࣮࣡ࢺ

Davidson 2011㸧ࠋ 

� 㐍ࡢ㐣⛬࡚࠸࠾⿕Ꮚ᳜≀ࡣ㸪⎔ቃࡢኚ㐺ᛂࡵࡓࡿࡍⴥࡢᙧࢆከᵝࠋࡓࡁ࡚ࡏࡉ

ࡽ༢ⴥࡶ㏆⦕✀㛫࡛࠺࠸㸪ྠᒓෆࡣ࡚࠸࠾ᒓ㸦Pelargonium㸧࢜ࢡࢪࣥࢸࡤ࠼ࡓ

」ⴥ࡛ࡲከᵝᛶᐩࡔࢇⴥࡢᙧែࢆほᐹࡿࡁ࡛ࡀࡇࡿࡍ㸦Nicotra et al. 2011㸧ࡓࡲࠋὶἢ

ࡢᒓࢩࣛ࢞ࢾ㸪ࡾ࠾࡚ࡋ㐺ᛂቃ⎔࡚ࡏࡉ⏕Ⓨࢆⴥ࠸⣽ࡣ≀᳜࠸ Rorippa aquatica ಶ୍ྠࡣ

య࡛ࡶ⎔ቃᛂ࡚ࡌⴥࡢᙧࢆኚࡿࡏࡉ㸦Fassett 1940, van Steenis 1981㸧࠺ࡼࡢࡇࠋⴥࡀ♧

㇟ᑐ✲◊࠸Ⰻ࡛ୖࡿࡍゎ⌮ࢆ࣒ࢬࢽ࢝ไᚚ࣓ࡿ࠼ᨭࢆᙧែ㐍ࡢ≀㸪᳜ࡣከᵝᛶࡢᙧែࡍ

✲◊㐍Ⓨ⏕Ꮫⓗࡢ㸪ⴥࡣᮏ⥲ㄝ࡛࡛ࡇࡑࠋࡓࡁ࡚ࢀࡉ✲◊ࢇࡉ࡛ࡲ㸪⌧ᅾࡵࡓࡿ࡞

ࣟࣉ࡞ẚ㍑ᙧែᏛⓗࡢ࡛ࣝ࣋ศᏊࣞࠋࡿࡌㄽ࡚࠸࠾ᙧែ㐍ࡢ≀㸪᳜࡛ࡇࡿࡍᴫほࢆ

⾜ࡀࡽ⪅㸪ⴭ࡚ࡋ▔ಠࢆ✲◊ศᏊ㑇ఏᏛⓗࡓࡋ㇟ᑐࢆ≀᳜ࣝࢹࣔࡢᩘ「㸪ࡾࡲጞࡽࢳ࣮

㐍Ⓨࡢⴥ࠺ࡼࡢࡇࠋࡿࡍ⤂ࢆ✲◊㐍Ⓨ⏕Ꮫⓗࡓࡋ⏝άࢆ⾡ᢏࢫࣥࢣ࣮ࢩḟୡ௦ࡓࡗ
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యࡽከࡢࡃ㑇ఏᏛⓗ࡞▱ぢࡀᚓࡓࢀࡽ㸦ᅗ 1㸧ࢫࣛࢡࠋ I KNOTTED-LIKE HOMEOBOX㸦௨
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㸦AS2㸧ཬࡢࡑࡧ┦స⏝ᅉᏊ AS1 ࡣ KNOX 㑇ఏᏊࢆᢚไࡾࡼࡇࡿࡍ㸪SAM ⩌୍ࡢࡽ

 ,㸦Semiarti et al. 2001, Byrne et al. 2002, Iwakawa et al. 2002ࡿࡅ㐠࡚ࡋ⬊⣽ࡢⴥࢆ⬊⣽ࡢ

Ha et al. 2003, Lin et al. 2003, Xu et al. 2003, Ha et al. 2004, Hepworth et al. 2005, Norberg et al. 

2005, Zgurski et al. 2005, Fu et al. 2007, Ha et al. 2007, Iwakawa et al. 2007, Ueno et al. 2007, Guo et 

al. 2008, Ha et al. 2010, Jun et al. 2010, Ichihashi et al. 2011㸧ࠋຍ࡚࠼㸪ࡢࡇ BOP ࡧࡼ࠾ AS1/2 㑇

ఏᏊࡣⴥ୕ࡢḟඖ࡚ࡢ㍈㸪ࡕࢃ࡞ࡍඛ➃íᇶ㒊㍈,୰ኸíഃ᪉㍈㸪ྥ⫼㍈ࡢᙧᡂࡶ㛵࡚ࡋ

 ,㸦Semiarti et al. 2001, Ha et al. 2003, Lin et al. 2003, Xu et al. 2003, Fu et al. 2007, Ha et al. 2007ࡿ࠸

Ikezaki et al. 2010, Ichihashi et al. 2011, Kojima et al. 2011, Ishibashi et al. 2012, Chen et al. 2013㸧ࠋ

ྥ⫼㍈ࡢᙧᡂ㛵ࡣ࡚ࡋ㸪ࡶከࡢࡃᅉᏊࡀ᫂ࡾ࠾࡚ࢀࡉࡽ㸪ྥ㍈ᙧᡂ㛵ࡿࡍ㑇

ఏᏊ⫼㍈ᙧᡂ㛵ࡿࡍ㑇ఏᏊ࡚ࡋྜ➇ࡀไᚚ࡛ࡇ࠺ྜࡋⴥࡢᖹ㠃ᡂ㛗ࡀ⥔ᣢ࡚ࢀࡉ

㸪microRNA JAWࡣ᭷㝈ᡂ㛗ᛶࡍ♧ࡀⴥࠋ㸦Fukushima and Hasebe 2014㸧ࡿ࠸ ࢀࡉไᚚࡾࡼ

ࢫࣛࢡࡿ࠸࡚ II TEOSINTE BRANCHED1/CYCLOIDEA/PCF㸦TCP㸧㑇ఏᏊࡀⴥࡢᡂ⇍ࣗࢪࢣࢫ

 .㸦Nath et al. 2003, Palatnik et al. 2003, Efroni et alࡿ࠸࡚ࢀࡉไᚚ࡛ࡇࡿࡍᢚไࢆ⾜㐍ࡢ࣮ࣝ

2008㸧ࡢࡇࠋ TCP 㑇ఏᏊࡢୗὶ࡚࠸࠾㸪microRNA164 ࡀ CUP-SHAPED COTYLEDON㸦CUC㸧

㑇ఏᏊࡢⓎ⌧ሙᡤࢆᚤㄪᩚࡾࡼࡇࡿࡍ㸪

ⴥࡢ࿘⦕㒊ࡢᙧࡶไᚚࡿ࠸࡚ࢀࡉ㸦Nikovics et 

al. 2006, Koyama et al. 2007, Kawamura et al. 

2010, Koyama et al. 2010㸧ࠋຍ࡚࠼CUCKNOX

ࢵࣂࢻ࣮ࣇࡢṇࡿࡏࡉ᪼ୖࢆ⌧Ⓨ┦ࡣ

࠼⪄ࡍࡇ㉳ࡁᘬࢆᙧែᙧᡂࡾࡼࣉ࣮ࣝࢡ

 ,㸦Takada et al. 2001, Blein et al. 2008ࡿ࠸࡚࠼ࡽ

Kawamura et al. 2010㸧࠺ࡼࡢࡇࠋ㸪ࡢࡽࢀࡇ

ไᚚᅉᏊࡀⴥࡢⓎ⏕ࢆ⢭ᐦࡋ࣮ࣝࣟࢺࣥࢥ㸪

㐍ࡢ㐣⛬࡛ࡢࡽࢀࡇᅉᏊࡢไᚚࡀኚࡿࡍ

⪄ࡿࡍኚࢡࢵ࣑ࢼࢲࡣᙧែࡢ㸪ⴥ

�㑇ఏᏊ࡞せࡿࡍ㛵⏕Ⓨࡢᅗ㸯�ⴥ ࠋࡿࢀࡽ࠼
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� ୖグ࡞࠺ࡼࡓࡋከᵝ࡞ⴥࡢᙧࡍ♧ࢆኚ␗యࡾࡼ✲◊ࡢ㸪⮬↛⏺࡛ほᐹ࡛ࡿࡁⴥࡢከᵝᛶ

ࡿࡏࡉኚⓗࢆᙧែࡢ㸪ⴥࡶ୰࡛ࡢࡑࠋࡓࡅ㛤ࡀཱྀ◚✺ࡿࡍゎ⌮࡛ࣝ࣋㑇ఏᏊࣞࢆ KNOX

㑇ఏᏊࠋࡓࢀࡉ┠╔ࡎࡲࡀᵝ࡞ࠎⴥࡢᙧ࡚࠸ࡘ⩌≀᳜ࡍ♧ࢆⴥཎᇶࡿࡅ࠾ KNOX 㑇ఏᏊ

㸪KNOXࢀࡉẚ㍑ࡀ⌧Ⓨࡢ 㑇ఏᏊⓎ⌧ⴥཎᇶࡢᙧែ┦㛵ࡀࡇࡿ࠸࡚ࡋ᫂ࡓࡗ࡞ࡽ

㸦Bharathan et al. 2002㸧୍ࠋ᪉࡛㸪」㞧࡞ⴥཎᇶ࡛᭱ࡶ࡚ࡗ࠶⤊ⓗ༢ⴥࢆⓎ㐩࠶ࡶ✀ࡿࡏࡉ

ࢆ⌧㑇ఏᏊⓎࡿࡅ࠾⏕ᮇⓎึࡢⴥࡃ࡞࡛ࡅࡔᙧែ⤊᭱ࡢ㸦Bharathan et al. 2002㸧㸪ⴥࡵࡓࡿ

㋃ࡤࢀࡅ࡞࠼ࡲ㸪┿ࡢ┦ྠᛶࡀ᫂࠸࡞ࡽ࡞ࡽ㸦ᅗ 2㸧ࢆࢀࡇࠋᶵ㸪ẚ㍑ᙧែᏛⓗࣉ࡞

㸪ࢀࢃ⾜ࢇࡉࡀ✲◊㐍Ⓨ⏕Ꮫⓗࡓ࠼ຍࢆ᪂ᶵ㍈࠺࠸ࡿࡍẚ㍑ࢆ⌧㑇ఏᏊⓎࢳ࣮ࣟ

ᙧែ㐍ࡿࡅ࠾┦ྠᛶࡃ῝ࢆ⌮ゎ࡛ࠋࡓࡗ࡞࠺ࡼࡿࡁ 

� ༢ⴥ」ⴥ� Ѹ� ⴥ「༢ⴥࡣⴥࡢ≀᳜

ูࢀࡉ㸪༢ⴥ」ⴥࡿࡅ࠾ჾᐁࡢ┦ྠᛶ

ⴥయ「ࡕࢃ࡞ࡍࠋࡓࡁ࡚ࢀࡉ㛫㆟ㄽ࠸㛗ࡣ

ࡢࠎಶࡿࡍᵓᡂࢆ㸪」ⴥࡢ࡞ྠ┦༢ⴥࡀ

ᑠⴥࡀ༢ⴥࡢ࡞ྠ┦㸪ᙧែࡢࡳࡢẚ㍑

 㸦Champagne andࡓࡗ࡞࡛ࡽ᫂ࡣ࡛ࡅࡔࡽ

Sinha 2004㸧ࡢࢺ࣐ࢺࠋ」ⴥ୍ࡓ࠸⏝ࢆ㐃ࡢⓎ

⏕Ꮫⓗゎᯒࡽ㸪༢ⴥᙧᡂ㔜せ࡞ KNOX 㑇

ఏᏊࡢไᚚ㸪᳜ 㸪CUCࣥࢩ࣮࢟࢜ࡢࣥࣔࣝ࣍≀

㑇ఏᏊࡢ࡞㌿ᅉᏊࡢไᚚࡀ」ⴥࡢᑠⴥᙧ

ᡂࡶ㔜せ࡛ࡓࡗࢃࡀࡇࡿ࠶㸦Ori et al. 

2007, Berger et al. 2009, David-Schwartz et al. 

2009, Koenig et al. 2009㸧ࡢࡽࢀࡇࠋ▱ぢࡶࢆ

㸪ୖࡿ࠼⪄࡚࠸ࡘᛶྠ┦ࡢ༢ⴥⴥ「

グࡢ 2 㸪ࡃ࡞ࡣ࡛ࡢࡶࡿࡍ┦ࡣ௬ㄝࡢࡘ

KNOX ࡸ CUC ᙧែࡢ≀᳜ࡣไᚚᅉᏊࡢ࡞

࣮ࣥࢱࣃࡢࢀᯞศࠕࡿ࡞㦵᱁ࡢ࣮ࣥࢱࣃ

ᙧᡂ 㸪㐍ࡾ࠾࡚ࡋไᚚ࡚࠸࠾✀ඛ♽ࠖࢆ

ࣟࣉ⏕Ⓨࡢⴥࡀไᚚ⣔ࡢࡇ࡚࠸࠾⛬㐣ࡢ

ࡀⴥ「ࡽ㸪༢ⴥࡵࡓࡓࢀࡉ⏝࣒ࣛࢢ

㐍ࡿࢀࡽ࠼⪄ࡓࡋ㸦Koenig and Sinha 2010㸧ࠋ 

� ୧㠃ⴥ༢㠃ⴥ� Ѹ� ⴥࡣ㏻ᖖ㸪⾲ഃഃࡢᛶ㉁ࡘࡶࢆᖹ࠸ࡓᙧࠕࡿ࡞୧㠃ⴥ࡛ࠖࡿ࠶

ࠋࡿࡃࡘࢆ༢㠃ⴥࠖࠕ࠸࡞ࡓᣢࡋᛶ㉁ࡢ㸪ഃࡣ≀᳜ࡢ㒊୍ࡓࡗ࠸ࢠࢿࡸ࣓ࣖ㸪ࡀ

ࡿࡵỴࢆᛶ㉁ࡢഃࡢⴥࡣ㸪༢㠃ⴥ࡛ࡾࡼẚ㍑㑇ఏᏊⓎ⌧ゎᯒࡓ࠸⏝ࢆᒓ㸦Juncus㸧ࢧࢢ

AUXIN RESPONSE FACTOR3/ETTIN 㑇ఏᏊࡀⴥཎᇶయ࡛ാ࡛ࡇࡃ㸪ഃࡢᛶ㉁ࡋᣢ࡞ࡓ

ᅗ㸰�ᡂ⇍ⴥⴥཎᇶࡢ㐪࠸�

ⴥึࡢᮇⓎ⏕㑇ఏᏊⓎ⌧ࢆㄪࡢ┿࡛ࡇࡿ

┦ྠᛶࢆ⌮ゎ࡛ࠋࡿࡁKNOX ࢆ㑇ఏᏊⓎ⌧㒊ࡢ

㉥࡛♧ࠋࡍ�
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ࡃࡘࢆⴥࡢᙧ࠸ࡓᖹࡶ᪉࡛༢㠃ⴥ୍࡛ࠋ㸦Yamaguchi et al. 2010㸧ࡓࡗ࡞ࡽ᫂ࡀࡇࡿ࡞ࡃ

୧㠃ⴥࡀ᪉ྥࡿࡍᒎ㛤ࡀⴥ࡚ࡋᑐ㸦ⱼ㡬✀ࡿ 90 ᗘ㐪࠺㸧ࡀᏑᅾࡾ࠾࡚ࡋ㸪DROOPING 

LEAF 㑇ఏᏊࡢⓎ⌧ኚྥࡀ⫼㍈᪉ྥἢࡓࡗ⣽⬊ቑṪಁࢆ㐍࡛ࡇࡿࡍᖹ࠸ࡓᵓ㐀ࡃࡘࢆ

࣓ࡿ࡞␗ࡃ㸪ࡃ࡞ࡣ࡛ྠ┦༢㠃ⴥ࡛୧㠃ⴥࡣᙧែ࠺࠸ࡉࡓᖹࡢ㸪ⴥࡽࡇࡢࡇࠋࡿ

 ࠋ㸦Yamaguchi et al. 2010㸧ࡓࡗࢃࡀࡇࡿࢀࡽࡃࡘ࡛࣒ࢬࢽ࢝

� ⴥ௬ⴥᯞ� Ѹ� ௬ⴥᯞࡣⓎ⏕ࡿࡍ⨨ࡽᯞ┦ᙜࡀࡿࡍ㸪ⴥ࡞࠺ࡼࡢᙧែࡍ♧ࢆჾᐁ

㸪ࡾࡼ㑇ఏᏊⓎ⌧ゎᯒ࡞ヲ⣽ࡿࡅ࠾௬ⴥᯞᙧᡂࡢᒓ㸦Asparagus㸧ࢫ࢞ࣛࣃࢫࠋࡿ࠶࡛

௬ⴥᯞ࡛ࡣᯞ࡛ᶵ⬟ࡿࡍ KNOX 㑇ఏᏊ㸪ⴥ࡛ᶵ⬟ࡿࡍ AS1 㑇ఏᏊࡢ୧᪉ࡀⓎ⌧ࡇࡿ࠸࡚ࡋ

ࡓࢀࡽ㸪௬ⴥᯞ࡛ぢ࡚࠼ຍࠋ㸦Nakayama et al. 2012㸧ࡓࡗ࡞ࡽ᫂ࡀ AS1 ࣃ⌧㑇ఏᏊⓎࡢ

ᛶ㉁ࡢⴥᯞࡣ㸪௬ⴥᯞࡽࡇࡿ࠸ఝ࡚ࡃࡼ㠀ᖖ࣮ࣥࢱࣃࡿࢀࡉ㸪ⴥ࡛ほᐹࡣ࣮ࣥࢱ

 ࠋ㸦Nakayama et al. 2012㸧ࡓࡗ࡞ࡽ᫂ࡀࡇࡿ࠶ჾᐁ࡛ࡓࡌ⏕࡚ࢀࡉຍࡀ

� ୖグ࡛♧࠺ࡼࡓࡋ㸪ึᮇⓎ⏕㑇ఏᏊⓎ⌧ࢆヲ⣽ㄪ࡛ࡇࡿჾᐁࡢ┦ྠᛶࡢࡑศ

Ꮚ࣓ࡀ➃୍ࡢ࣒ࢬࢽ୍࢝᫂ࠋࡿ࡞ࡽ᪉࡛㸪ᙧែ㐍┦㛵ࡓࡋⓎ⌧ࡍ♧ࢆ㑇ఏᏊࡀᐇ㝿

ࡅㄽ⤖ࡣ࡛ࡽࡳࡢⓎ⌧ゎᯒࢆࡢ࡞ᯝ⤖ࡢ࡞ཎᅉࡕࢃ࡞ࡍ㸪ࡓࡋ⫣㈉ᙧែ㐍

ࡓࡿࡍゎ⌮࡛ࣝ࣋㑇ఏᏊࣞࢆ࣒ࢬࢽ࣓࢝ࡿ࠶ᬒ⫼ࡢᙧែ㐍ࡵࡓࡢࡑࠋ࠸࡞ࡁ࡛ࡣࡇࡿ

 ࠋࡿ࡞ᚲせࡀᐇドࡿࡼసᐇ㦂᧯ࡢ㑇ఏᏊࡓ࠸⏝ࢆ࡞㸪ᙧ㉁㌿ࡣࡵ

 

���㑇ఏᏊࡢᶵ⬟ゎᯒࡿࡼⴥࡢᙧែ㐍ࡢᐇド◊✲�

� 㸪㑇ఏᏊ᧯సࡾࡀᗈࡀ㇟ᑐ✲◊✀≀᳜࡞ከᵝࡀᙧែࡢ㏆⦕࡛㸪ⴥ≀᳜ࣝࢹ࡛ࣔࡇࡑ

࡛⦖㏆ࢼࢬࢼࢾࣟࢩ≀᳜ࣝࢹࣔ≉ ࠋࡓࡗ࡞࠺ࡼࡿࢀࢃ⾜ࡀศᏊ㑇ఏᏛⓗゎᯒࡿࡼ

」ⴥࢆᣢࡸࢼࣂࢣࢶࢿࢱࢳ࣑ࡘ㸪◊✲ࣜࡀࢫ࣮ࢯᐇࢺ࣐ࢺࡓࡋ㏆⦕✀ࢆᑐ㇟ࡓࡋ◊✲

㸦ᅗࡓࡋࡽࡓࡶࢆぢ▱ࡢࡃከ࡚ࡋ⾜ඛࡀ 3㸧ࠋ๓㏙ࡓࡋ KNOX 㑇ఏᏊࢆࢀࡑࡧࡼ࠾ไᚚࡿࡍ

AS1 㑇ఏᏊࡢไᚚ࣓ࡢࢼࢬࢼࢾࣟࢩࢼࣂࢣࢶࢿࢱࢳ࣑ࡀ࣒ࢬࢽ࢝㛫࡛ẚ㍑ゎᯒࠋࡓࢀࡉ

ᅗ㸱�ࣔࡢࡑ≀᳜ࣝࢹ㏆⦕✀ࡢᡂ⇍ⴥ�

㸦S. lycopersicum㸧ࢺ࣐ࢺ㸦C. hirsuta㸧㸪ࢼࣂࢣࢶࢿࢱࢳ࣑࡞⦖㏆㸦A. thaliana㸧ࢼࢬࢼࢾࣟࢩ

࡞⦖㏆ S. pennellii  S. habrochaites �ࠋࡍ♧ࢆᙧࡢⴥ࡞ከᵝࡣ
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ᯝ㸪AS1⤖ࡢࡑ 㑇ఏᏊࡢᶵ⬟ࡣಖᏑࡢࡢࡶࡿ࠸࡚ࢀࡉ KNOX 㑇ఏᏊୖࡢὶࡿ࠶ไᚚ㓄ิࡢ

㐪ࡾࡼ࠸ AS1-KNOX ไᚚ⣔ࡀ 2 ✀㛫࡛␗ࡾ࡞ⴥࡢᙧែࡢ㐪ࡀࡇࡿ࠸࡚ࡌ⏕ࡀ࠸᫂ࡽ

୍ࡢከᵝᛶࡢᙧែࡢⴥࡿࢀࡽࡳᒓෆ࡛ࢼࢬࢼࢾࣟࢩ࡚࠼ຍࠋ㸦Hay and Tsiantis 2006㸧ࡓࡗ࡞

㒊ࡶ KNOX 㑇ఏᏊୖࡢὶࡿ࠶ไᚚࡢኚ࡛ㄝ࡛᫂ࡓࡗࢃࡀࡇࡿࡁ㸦Piazza et al. 2010㸧ࠋ 

� ୍᪉࡛㑇ఏᏊࡢⓎ⌧ไᚚ⣔ࡢ㐪ࡃ࡞࡛ࡅࡔ࠸㸪ࢡࣃࣥࢱ㉁ࣞࡢ࡛ࣝ࣋ไᚚ⣔ࡢ㐪ࡀ࠸✀㛫

✀⦖㏆ࢺ࣐ࢺࡀࢫ࣮ࢣࡍฟࡳ⏕ࢆ࠸㐪ࡢⴥࡢ Solanum galapagense ࡗ࡞ࡽゎᯒ࡛᫂ࡢ

KNOXࠋࡓ ࡣ㉁ࢡࣃࣥࢱ BEL-LIKE HOMEODOMAIN ࡍ⬟ᶵ࡚ࡋᙧᡂࢆయྜ「㉁ࢡࣃࣥࢱ

࠸࡞ࡓᣢࢆ࣓ࣥࢻ࣓࢜࣍㸪ࡀࡿ KNOX ㉁ࢡࣃࣥࢱ PETROSELINUM 㸦PTS㸧 / KANTM ࡣ

S. galapagenseࠋ㸦Kimura et al. 2008, Magnani and Hake 2008㸧ࡿࡍ㜼ᐖࢆయᙧᡂྜ「ࡢࡑ ࡣ࡛

PTS ࡵࡓࡢࡑ㸪ࡕᣢࢆ␗㑇ఏⓗኚࡿ࡞㐣ࡀ⌧Ⓨࡢ KNOX  BELL 」ྜయᙧᡂࡀ㜼ᐖࢀࡉ

ୗὶࡢไᚚࡀኚ࡛ࡇࡿࡍ㸪ⴥࡢᙧែࡀ」㞧ࡀࡇࡓࡋ᫂ࡓࡗ࡞ࡽ㸦Kimura et al. 

2008㸧ࠋ 

� ࡓࡲ CUC 㑇ఏᏊࡣᵝࡿࡅ࠾✀≀᳜࡞ࠎⴥࡢᙧែ࡚࠸࠾ಖᏑࡓࢀࡉᶵ⬟ࢆᣢࡀࡇࡘ

ᙧ㉁㌿ᐇ㦂࡛᫂ࡾ࠾࡚ࢀࡉࡽ㸪㑇ఏᏊ᧯సᐇ㦂᳜ࣝࢹࣔࡾࡼ≀࡛᫂ࡓ࠸࡚ࢀࡉࡽ

ⴥࡢᙧែࡢไᚚᅉᏊ࡚࠸ࡘ㐍ⓗࡢ࡛࣮ࣝࢣࢫᶵ⬟ࡀ᫂ࡓࡗ࡞ࡽ㸦Blein et al. 2008㸧ࠋ

ຍ࡚࠼㸪㏆⦕✀ࡢ㡰㑇ఏᏛⓗࡾࡼࢳ࣮ࣟࣉ㸪ࣔࡣ࡛≀᳜ࣝࢹḞኻࡓࡋ㑇ఏᏊࡀᙧែ㐍

 ࠋ㸦Sicard et al. 2014, Vlad et al. 2014㸧ࡓࢀࡉ♧ࡶࡇࡿ࠸࡚ࡋ㛵

� ௨ୖ࠺ࡼࡢ㸪ⴥࡢᙧែ㐍㈉⊩ࡓࡋ㑇ఏᏊࡣࡽࡉ✀㛫ࡢᙧែⓗ┦㐪ࢆㄝ᫂ࡿࡍ㑇ఏ

ⓗኚ␗ࡀ᫂ࡢࡇࠋࡓࡗ࡞ࡽ▱ぢࡣ㸪㑇ఏᏊไᚚࡂ࡞ࡘࡢࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿࡣࡃࡋࡶ࠼㒊ศ

ⓗ࡞ᨵኚࡀᙧែ㐍ࢆᘬࡁ㉳࠺࠸ࡍࡇ௬ㄝࢆᨭᣢࡽࡀ࡞ࡋࡋࠋࡓࡋ㸪ಶࡢࠎ㑇ఏᏊࡢᶵ

⬟ゎᯒࡣ࡛ࡅࡔࡽ㸪Ⓨ⏕ࡿྖࢆ㑇ఏᏊไᚚ࠺ࡼࡢ࡚ࡋ࣒ࢸࢫࢩࡀࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿኚ

 ࠋ࠸࡞ࡁ㆟ㄽ࡛ࡢࡓࡋࡇ㉳ࡁᘬࢆᙧែ㐍࡚ࡋ

 

�యീࡢᙧែ㐍ࡢⴥࡓࡳࡽ࣒࣮ࢺࣉࣜࢡࢫࣥࣛࢺ���

� ከ࡞࠺ࡼࡿࢀࡉほᐹ࡛⏺↛⮬ࡀኚࡢࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ㑇ఏᏊไᚚ࡞࠺ࡼࡢయ㸪୍ࡣ࡛ࢀࡑ

ᵝ࡞ᙧࡢⴥࢆ㐍࠺ࢁࡔࡢࡿࡏࡉ㸽ࡢࡇၥ㢟ゎỴ࡚࠸࠾㸪㏆ᖺࡢḟୡ௦ࢆ࣮ࢧࣥࢣ࣮ࢩ

࣒࣮ࢺࣉࣜࢡࢫࣥࣛࢺࡓࡗ㸦RNA-seq㸧ࡀ᭷ຠ࡛ࡿ࠶㸦Ichihashi and Sinha 2014, Ichihashi et al. 

2015㸧࣒࣮ࢺࣉࣜࢡࢫࣥࣛࢺࠋゎᯒ࡛ࢻ࣒࣡ࣀࢤࡾࡼ㑇ఏᏊⓎ⌧ࢆࢱ࣮ࢹᚓ࡛ࡇࡿ㸪Ⓨ

⾡ᢏࢢࣥࢩࣥࢣ࣮ࢩḟୡ௦≉㸪ࡁ࡛ࡀࡇࡿࡍゎ⌮ࢆ㇟⌧࡞Ꮫⓗ≀⏕࡞㞧「ࡢ࡞㇟⌧⏕

⏝㐺ࢆゎᯒ࣒࣮ࢺࣉࣜࢡࢫࣥࣛࢺࡶ࡚࠸࠾≀⏕ࣝࢹ㠀ࣔ࠸࡞࠸࡚ࢀࡉゎㄞࡀ࣒ࣀࢤࡾࡼ

ࡿ࠶ศ㔝୍࡛ࡢ㸪ᩘᏛ࡚࠼ຍࠋ㸦Wang et al. 2009㸧ࡿ࠶࡛࣮ࣝࢫࢡࣞࣈ࡞ࡁࡣࡇࡿࡁ࡛

ࢫࢩࢆ㛵ಀࡢ㑇ఏᏊࡢࠎ㸪ಶࡾࡼࡇࡿࡍᑟධゎᯒ࣒࣮ࢺࣉࣜࢡࢫࣥࣛࢺࢆㄽ⌮ࣇࣛࢢ

࡞࠺ࡼࡿࡁ࡛ࡀࡇࡿࡍ᥎ᐃࢆࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ㑇ఏᏊไᚚࡕࢃ࡞ࡍ㸪ࡿࡍゎ⌮࡛࣒ࣝ࣋ࣞࢸ

 ࠋ㸦Marbach et al. 2012㸧ࡓࡗ

� ࡣࡽ⪅ⴭ࡛ࡇࡑ RNA-seq ㏆⦕✀㸦S. pennelliiࢺ࣐ࢺ㸪࡚࠸⏝ࢆ  S. habrochaites㸧㛫ࡢⴥ
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࣮࣡ࢺࢵࢿ㑇ఏᏊไᚚࡓࡏࡉ㐍ࢆᙧࡢⴥ࡞㸪ከᵝ࠸⾜ࢆ㐍Ⓨ⏕Ꮫⓗゎᯒ࡚࠸ࡘ⏕Ⓨࡢ

ࢪ࣮ࢸࢫ⏕Ⓨࡢⴥࡿࡅ࠾✀≀᳜ࡢࡽࢀࡇࠋ㸦Ichihashi et al. 2014㸧ࡓࡋࡽ᫂ࢆኚࡢୖࢡ

ࡢู RNA-seq ࡢ⏕Ⓨࡢⴥࡿࡅ࠾✀ࢺ࣐ࢺ㸪ࡾࡼゎᯒࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ⌧ඹⓎࡓ࠸⏝ࢆࢱ࣮ࢹ

㑇ఏᏊไᚚࡢࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿண ࢆヨࢫࢡࢵࢸ࣐࢛ࣇࣥ࢜ࣂࠋࡓࡳゎᯒຍ࡚࠼⏕Ꮫ

ᐇ㦂ࡓࡗ⾜ࢆ⤖ᯝ㸪ࡢࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ࿘⦕㒊ศⴥࡢᙧࡢ」㞧ᛶࢆไᚚࡿࡍ PTS 㑇ఏᏊࡴྵࢆ

㑇ఏᏊࣔࡾ࠶ࡀ࣮ࣝࣗࢪ㸪࣮ࣝࣗࢪࣔࡢࡇෆ࡛ BOP  LSH ࡀ㉁」ྜయࢡࣃࣥࢱࡢ PTS Ⓨࡢ

㸪PTSࡋ᥋ไᚚ┤ࢆ⌧ ࡿࡍྜ➇ࡀ KNOX ࡣ࡛ࢺ࣐ࢺ㉁㸦ࢡࣃࣥࢱ LeT6㸧ࡢ㔞࡚ࡗࡼ㸪ⴥ

ࢃࡀࡇࡿ࠸࡚ࢀࡉไᚚࡀ⌧㑇ఏᏊⓎࡢࡃከࡢୖࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿࡴྵࢆ⣽⬊ቑṪ㛵㐃ᅉᏊࡢ

ࢵࢿ㑇ఏᏊไᚚࡢ⏕Ⓨࡢ㛫࡛ⴥ✀ࢺ࣐ࢺ࡚࠸⥆ࠋ㸦Kimura et al. 2008, Ichihashi et al. 2014㸧ࡓࡗ

࡚࠸⏝ࢆἲࣉࢵࣛࢺࢫࢺ࣮ࣈ㸪ࡵࡓࡿࡍࡽ᫂ࡢࡿ࠸࡚ࡋኚ࠺ࡼࡢࡀࢡ࣮࣡ࢺ

࡚࠼ຍࠋࡓࡋ㛫࡛ẚ㍑✀ࢆࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿⓎ⏕ไᚚࡢⴥ࡛ࡇࡿࡍゎᯒࢆィ㔞⤫ࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ

㞧ಶయ࡚࠸⏝ࢆ୧ぶ✀ࢆࣝࣞࡢ༊ูࡓࡋ㑇ఏᏊⓎ⌧ゎᯒࡾࡼࡇ࠺⾜ࢆ㸪Ⓨ⌧ࡢไᚚ

ᵝᘧࢆㄪࠋࡓ௨ୖࡾࡼ㸪BOP ࡿࡍไᚚࢆ⌧Ⓨࡢ cis ᅉᏊୖࡢኚ␗ࡀ BOP-LSH-PTS 㑇ఏᏊࡢ

࡞つᶍ࡛ࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ㑇ఏᏊไᚚࡢ⏕Ⓨࡢ㸪✀㛫࡛ⴥࡵࡓࡓࡏࡉኚࢆ⌧Ⓨࡢ࣮ࣝࣗࢪࣔ

Ⓨ⌧ࡢኚࡀ㉳ࡀࡇࡿ࠸࡚ࡁ♧၀ࡓࢀࡉ㸦Ichihashi et al. 2014㸧ࠋ 

� ࡿ࠶࡛⬟ྍࡀศᏊ㑇ఏᏛⓗゎᯒࡶ࡚࠸࠾✀⦖㏆ࡢࡑ㸪ࢀࡉゎㄞࡀ࣒ࣀࢤ࡛ࡍࡣࢺ࣐ࢺ

㸦Ranjan et al. 2012, Ichihashi and Sinha 2014㸧࡛ࡇࡑࠋᐇ㝿 BOP-LSH-PTS ࣮ࣗࢪ㑇ఏᏊࣔࡢ

ࡓࡋࡇ㉳ࡁᘬࢆᙧែ㐍ࡀⓎ⌧ኚࡢࣝ

ࡢ㸪ୖὶᅉᏊࡵࡓࡿࡍド᳨ BOP  LSH

㑇ఏᏊࡢⓎ⌧ࢆ᧯సࡓࡋᙧ㉁㌿యࢆゎ

ᯒࡿࡍ㸪ࡢࡽࢀࡑ㑇ఏᏊࡢⓎ⌧㔞ࡼ

ከᵝࡿࡅ࠾✀⦖㏆ࡢࡑࢺ࣐ࢺ㸪࡚ࡗ

 㸦Ichihashiࡓࢀࡉ⌧ࡀ㒊୍ࡢᙧ㉁ࡢⴥ࡞

et al. 2014㸧ࡢࡇࠋ⤖ᯝࡣ BOP-LSH-PTS ࡢ

㑇ఏᏊࣔࡀ࣮ࣝࣗࢪᘬࡁ㉳࣡ࢺࢵࢿࡍࡇ
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≀Ꮫⓗ▱ぢࡽ㸪㑇ఏᏊไᚚ࣮࣡ࢺࢵࢿ

᪉ࡢ␗ኚࡢ⩌㑇ఏᏊࡿࡍ⨨⦖࿘ࡢࢡ

ࡼ␗ኚࡢ⩌㑇ఏᏊࣈࣁࡢࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿࡀ

ᅗ㸲ࡓࡳࡽࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ�ᙧែ㐍ࣝࢹࣔࡢ�

ୖࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿ㸪㑇ఏᏊไᚚࡣ㑇ఏᏊࡢࢀࡒࢀࡑ

࠼⪄࠺㐪ࡀᐤࡢᙧែ㐍࡚ࡗࡼ⨨ࡢ

�ࠋࡿࢀࡽ

植物科学最前線 7:293 (2016)

BSJ-Review 7:293 (2016)



 Y. Ichihashi -7

ࡢࡑ࡚ࡵึࡾࡼ✲◊ࡢ㸦Vidal et al. 2011㸧㸪ᅇࡀࡓ࠸࡚ࢀࡉ࠸ࡁࡀᐤ࡞㐍ⓗࡶࡾ

ண ࡀᐇ㦂ⓗᨭᣢࠋࡓࢀࡉ๓㏙࠺ࡼࡓࡋ㸪ᖜᗈ࡚࠸࠾✀≀᳜࠸ KNOX 㑇ఏᏊࡢไᚚ
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⬊ቑṪ㛵ࢆ࣮ࣝࣗࢪࣔࢡ࣮࣡ࢺࢵࢿࡿࡍᶫΏ࡞ࢀࡋࡶࡵࡓࡿ࠶ୖࢡࢵࢿࣝࢺ࣎ࡿࡍ

㸦ᅗ࠸ 4㸧ࠋᚋ࣒࣮ࢺࣉࣜࢡࢫࣥࣛࢺ࡞࠺ࡼࡢࡇゎᯒࢆ㥑ࡓࡋ㐍Ⓨ⏕Ꮫⓗ◊✲ࡀ᳜ࡢ
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