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�. &1'�&1'- ϖϓνυൃݟ
のܦҢ

植෺の੒௕や生理ঢ়態を調節する෺
質としては，オʔキシンが特に͘ݹか
ら知られている。他にもαイトカイχ
ンやジϕϨリンなどの௿分ࢠ性の୅ँ
化߹෺が植෺の੒௕を੍ޚする෺質と
して͘ݹから知られ，植෺ϗϧモンと
૯称されてきた。それに加えて，近年
多͘のペϓνυ性分ࢠが植෺の様ʑな
ଆ面を੍ޚしている෺質として次ʑと
同定されており，植෺ϗϧモンとして
ೝ知されてきている。

植෺ϗϧモンの発見のܦҢとして
オʔキシンのྫをड़΂ると，植෺のժ
生えがޫに޲かってۂがるという生理
現象をҾきىこす分ࢠを୳ࡧする中
で，インυʔϧਣࢎがオʔキシンの実
体として同定されるにࢸった。他の多
͘の௿分ࢠ性の植෺ϗϧモンも，特定
の生理現象をҾきىこす分ࢠ実体を୳
することで発見されてきた。それにࡧ
対して，近年見つかってきたペϓνυ
性の植෺ϗϧモンは，生体಺に存在す
るらしい分ࢠをまずήノϜ৘報から༧
測し，その生理活性を調΂ることによ
り分ػࢠೳが解明されるという，௿分
のखॱで発見さٯ性のϗϧモンとはࢠ
れたものが多い。その背景としては，
21 にೖってര発的に進าしたήلੈ
ノϜ科学や生命৘報科学によって，ػ
ೳは未解明だが生体಺で߹੒されてい
そうなペϓνυのアϛノࢎ഑ྻが次ʑ
とσʔλϕʔεに記ࡌされていったこ

とが͛ڍられる。このಈきはさらに加
଎౓的に進んでいるため，今後も৽た
な植෺の調節෺質としてペϓνυ性分
。が発見されると期଴されるࢠ

άϧʔϓでは，こうڀݚたͪのࢲ
したペϓνυの 1 άϧʔϓであり，
&1*%&3."- 1"TT&3/*/( '"$T03� 
&1*%&3."- 1"TT&3/*/( '"$T03-
-*,&	ུして&1'�&1'-
と呼称される，
群ࢠ性を持つ分ࣅいに比較的高い類ޓ
の生理ػೳの解析を進めてきた。この
ペϓνυは広ൣな཮上植෺種が持って
いることはわかっている（Takata ら 
2013）が，ػೳがわかっているのは
ओにシロイψナズナの&1'�&1'-の一෦
である。&1'�&1'- のうͪ࠷初にػ
ೳが解明されたのはシロイψナズナ
の &1'1 というペϓνυで，&1'1 は
葉の気޸の数をݮらす活性を持ってい
た 	Hara ら 200�
。シロイψナズナ
には &1'�&1'- άϧʔϓのペϓνυ
が 11 個存在するが，この中で &1'1
の他に &1'2 と &1'-9（ST0."(&/
という໊લでも知られる）も，気޸の
数を調節する活性があることが明らか
と な っ た 	Hara ら 2009� SugaOP ら 
2010� ,POEP ら 2010
。また，&1'-�
と &1'-6 にはܪのৎを৳ばす໾ׂ
があることもわかった（6DIJEa ら
2012）。しかしシロイψナズナの残
りの &1'�&1'- と，他の植෺の &1'�
&1'- については詳しいػೳがわかっ
ていなかったのだが，それらのうͪの
1 つ &1'-2 について，࠷近ࢲたͪは
その໾ׂを明らかにすることに੒ޭし
たので（TaNesIJge ら 2016），本稿

ではその಺容を֓説しつつ関連分໺の
知見も߹わͤて঺հする。本稿を通͡
て，&1'�&1'- ペϓνυのڀݚととも
に，葉をྫにして植෺の形態のڀݚの
ັྗも伝えることができれば޾いであ
る。

�. &1'-� ϖϓνυͱड༰
ମ &3G ʹΑΔ葉のΪβΪ
βʢ鋸歯ʣのൃੜ੍ޚ

現在，シロイψナズナについては
様ʑな遺伝ࢠがഁյされた変異体がऩ
集され，ࠃ際リιʔεηンλʔにอ؅
されており，それらの種ࢠをࣗ由に
にར༻できる。&1'-2ڀݚ をίʔυ
する遺伝ࢠがഁյされた変異体（HSfl�

変異体）もリιʔεηンλʔに存在
していたため，ࢲたͪはその種ࢠを
औりͤدて໺生גと比較することで
&1'-2 のػೳを調΂ることにした。
その結果，植෺体全体の੒௕଎౓や
ູ性に大きな変化は見られなかった
が，葉の形態にݦ著なҧいが見られ
た。໺生型のシロイψナズナඪ४系統

（$PMuNCJa
 では葉のपԑ෦にࣃڒと
呼ばれるΪザΪザ形態が見られるが，
HSfl� 変異体の੒ख़した葉には明֬な
らか׈が見られず，葉のपԑ෦はࣃڒ
であった（図 -1）。一方で，HSfl� 変異
体の葉を，その発ୡが࢝まったばかり
のඇ常に小さい࣌期に観察すると，そ
のपԑには小さなΪザΪザが見られた

（図 -2）ため，ࣃڒの形੒の初期過ఔ
（ΪザΪザの஀生）はਖ਼常に進むもの
の，その後にࣃڒが大き͘੒௕するに
は &1'-2 ペϓνυがඞ要となると考
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えられた。
&1'�&1'- ペϓνυ群は細๔֎に分

ൻされてಇ͘ため，ඪ的となる細๔の
ද面にあるड容体分ࢠと結߹してその
細๔に特定の生理Ԡ౴をҾきىこす
と༧૝される。実際に &1'1 などの既
にػೳ解析が進んでいたෳ数の &1'�
&1'- ペϓνυ群については，いずれ
も &3&$T" faNJMy ड容体キナʔゼ

（&3f）と呼ばれる細๔ບ上のλンύ
ク質群がそれらのड容体としてಇ͘こ
とが知られていた（-ee ら 2012
 -ee
ら 2015）。&3f にଐするड容体λン
ύク質をίʔυする遺伝ࢠはシロイψ
ナズナに 3 個あり，&1'�&1'- の種
類によってはあるఔ౓બ୒的に特定の
&3f にड容されることがわかってい
たため（-ee ら 2012
 -ee ら 2015），
&1'-2 もいずれかの &3f によってड
容されてࣃڒの੒௕をଅすのではない
かと༧૝された。これをূݕするた
め &3f の遺伝ࢠがഁյされたそれͧ
れの変異体を観察したところ，&3f の
うͪ 1 個のみを欠いた変異体では໺
生型のようにࣃڒのある葉を形੒し
た。しかし，2 個以上の遺伝ࢠを欠い
た多重変異体ではどれもが HSfl� 変異
体のようにࣃڒのない葉の形態をࣔ
した（図 -1）。このことから，3 つの

&3f λンύク質の全てが৑௕
的に &1'-2 のड容に関わる
が，1 つを欠いただけではま
だ &1'-2 をड容できると考
えられた。

この 3 つの &3f のどれもが
&1'-2 をड容し得るか֬かめるため，
&3f のλンύク質と &1'-2 ペϓνυ
の෺理的な結߹の有無を調΂たとこ
ろ，実際に &3f の全てと &1'-2 が結
߹することがわかった。以上の結果か
ら，3 つの &3f が &1'-2 ペϓνυの
ड容体としてಇき，ࣃڒの੒௕をଅす
という࢓૊みが明らかとなった。ϗϧ
モンとड容体の関܎を知る上で，分ࢠ
のཱ体ߏ଄の৘報は有༻だが，ご͘࠷
近になって，&1'-2 とは異なる一෦
の &1'�&1'- ペϓνυと &3f が結߹
した分ࢠෳ߹体のཱ体ߏ଄が報告され
た 	-JO ら 201�
。&1'-2 ࣗ体が &3f
とどのように結߹するのか，そのཱ体
଄はまだ解明されていないが，解明ߏ
された近ԑペϓνυのߏ଄をࢀরする
ことで，&1'-2 が &3f とどのように
結߹してシάナϧを伝ୡしているのか
の༧測もՄೳとなるだろう。

�. 葉のΪβΪβΛੜΈग़͢
๔のಇ͖ࡉ

葉にݶらず植෺の形の調節には，細
๔の૿৩の調節が重要である。ࣃڒの
ΪザΪザの形態を࡞る上でも，細๔૿
৩の大小が重要であることが知られて
いる。葉の੒௕過ఔのご͘初期の，ܪ
௖分྾૊৫から生͡たばかりの未ख़な
葉は，ପԁ形に近い形態ではっきりし
たࣃڒは見られない。さらに੒௕が進
み，葉の௕さが数ඦマイクロϝʔト
ϧఔ౓にୡする࣌期に，पԑ෦に小さ
なಥ（جݪࣃڒ）ىがෳ数生͡，その
個ʑのಥىがさらにಥきग़るにように
੒௕することにより，੒ख़した葉の
ΪザΪザした形態が完੒する。この
࣌，ಥきग़るように੒௕す΂き৔所

（図 -2" 白໼͡り）と，むしろಥきग़
ないように੒௕が੍ݶされる৔所（図
-2" ໼͡り）がそれͧれの੒௕ྔをࠇ
ద੾にอつことで，ࣃڒのಥىと谷間
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෦分が生͡る。実際に，形੒され࢝め
た小さなࣃڒとࣃڒの間の谷間෦分の
細๔でのみ૿৩を཈えるような遺伝ࢠ
をすると，通常の葉よりもਂ͘੾࡞ૢ
れࠐんだ葉になるというྫڀݚもあ
る（.aMJOPwskJ ら 2011）。一方で葉
が੒௕్中の࣌期に，葉の全体で細๔
૿৩が活性化するとࣃڒはむしろ発ୡ
しないという報告もあり（,uwaCara
ら 2011），葉の中での৔所ごとの૿
৩活性の大小のύλʔンがࣃڒの発ୡ
のఔ౓を決めるために重要であると考
えられる。

そこで，&1'-2 がどの細๔の૿৩
を調節してࣃڒの੒௕をଅしているの
かについてのώントを得るため，໺生
型と HSfl� 変異体の葉のྠֲઢを重Ͷ
て比΂てみたところ（図 -2），໺生型
のࣃڒは変異体よりも֎にग़っுって
おり，ࣃڒとࣃڒの谷間のҐஔは໺生
型と変異体でほとんど同͡Ґஔになる
ことがわかった。このことは，&1'-2
が谷間෦分の細๔の૿৩を཈えるより
も，むしろઌ୺෇近の細๔をੵۃ的に
૿৩さͤることでࣃڒの੒௕をଅして
いることをࣔࠦする。ただし &1'-2
が௚઀的に細๔૿৩に関わるҼࢠを੍
しているのかに関してはまだ未解明ޚ
である。次節でड़΂るように，&1'-2
はオʔキシンのಇきを調節するػೳを
持つので，&1'-2 による細๔૿৩の
調節はオʔキシンのಇきをհしている
Մೳ性もある。

�. 葉のΪβΪβΛ੍͢ޚΔ
ϗϧϞϯ

葉の形にӨڹを༩えるϗϧモンは
&1'-2 だけではない。ै来から知ら
れる௿分ࢠ性の植෺ϗϧモンの中でも
オʔキシン，αイトカイχン，ジϕϨ
リン，ϒラシノεςロイυは，葉のڒ
みの形に関わるという知見ࠐや੾れࣃ
があり，中でもオʔキシンのڀݚが特
に進んでいる。葉がඇ常にए͘ݪࣃڒ
が葉のपԑ෦に生͡る௚લの࣌期にج
は，葉の中でオʔキシンがภった方޲
に༌ૹされ，オʔキシンೱ౓の高い৔
所と௿い৔所が生͡る。この࣌，オʔ
キシンೱ౓が高い৔所の細๔はࣃڒと
なる性質を獲得して，جݪࣃڒのಥى
を形੒する（Hay ら 2006）。ࣃڒに
なる৔所だけにオʔキシンが஝ੵする
過ఔに関するڀݚは進んでおり，そ
の様ࢠをίンϐϡʔλによるシϛϡ
Ϩʔシϣンで࠶現したྫڀݚもある

（#JMsCPrPugI ら 2011）。このオʔキ
シンの஝ੵは，جݪࣃڒが形੒された
後も੒௕్中のࣃڒのઌ୺で維持され
続け，ࣃڒのઌ୺以֎ではオʔキシン
ೱ౓は௿いϨϕϧに཈えられることも
わかっている（図 -3 しかし，葉。（ࠨ
の੒௕を通͡てオʔキシンの஝ੵҐஔ
がࣃڒのઌ୺に維持され続ける࢓૊み
は未解明であった。

ઌにड़΂たように，&1'-2 はࣃڒ
が大き͘੒௕する過ఔでಇ͘ので，
&1'-2 がこのオʔキシンの஝ੵをڒ
૊みに関わる࢓ઌ୺に維持し続けるࣃ

Մೳ性を૝定し，次にそのূݕを行っ
た。HSfl� の変異体でجݪࣃڒが形੒
された少し後の࣌期の葉を観察したと
ころ，ࣃڒのઌ୺෦だけでな͘そのप
ลの広ൣғでオʔキシンに対するԠ౴
をىこしている細๔が見られた（図
-3 ӈ）。この観察結果は，ࣃڒのجݪ
が形੒された後の੒௕過ఔにおいて，
オʔキシンの஝ੵをࣃڒઌ୺にݶ定さ
ͤるには &1'-2 がඞ要であることを
ࣔしている。このオʔキシンの஝ੵに
対する࡞༻が，&1'-2 がࣃڒの੒௕
をଅすことに௚઀的につながっている
のかもしれないが，લ節で少し৮れた
ように，&1'-2 のオʔキシンをհさ
ない࡞༻の有無はまだ明らかではない
ので，この観点に関してもҾき続き調
΂るඞ要があろう。

�. 葉の鋸歯のػೳ

，に過͗ずىは葉のपԑ෦のಥࣃڒ
その発生に関わる෺質を知ることや形
態を੍ޚすることにԿの意味があるの
かと，ٙ問に思われるಡ者もおられる
かも知れない。しかし，これらのڀݚ
にはे分に意味があるとࢲたͪは考え
ている。

ྫえば，ࣃڒのػೳの 1 つとして
な気ީ΁のదԠがࣔࠦされていྫྷפ
る。そのࠜڌとしては，同種のथ໦で
もྫྷפ地とஆ地に植えた৔߹ではྫྷפ
地に植えた方が葉のࣃڒが発ୡすると
いう知見（3Pyer ら 2009）や，化ੴ
の葉の形態を調΂るとその地質年୅
がפい࣌୅であるほどࣃڒの発ୡし
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は未解明であった。
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された少し後の࣌期の葉を観察したと
ころ，ࣃڒのઌ୺෦だけでな͘そのप
ลの広ൣғでオʔキシンに対するԠ౴
をىこしている細๔が見られた（図
-3 ӈ）。この観察結果は，ࣃڒのجݪ
が形੒された後の੒௕過ఔにおいて，
オʔキシンの஝ੵをࣃڒઌ୺にݶ定さ
ͤるには &1'-2 がඞ要であることを
ࣔしている。このオʔキシンの஝ੵに
対する࡞༻が，&1'-2 がࣃڒの੒௕
をଅすことに௚઀的につながっている
のかもしれないが，લ節で少し৮れた
ように，&1'-2 のオʔキシンをհさ
ない࡞༻の有無はまだ明らかではない
ので，この観点に関してもҾき続き調
΂るඞ要があろう。

�. 葉の鋸歯のػೳ

，に過͗ずىは葉のपԑ෦のಥࣃڒ
その発生に関わる෺質を知ることや形
態を੍ޚすることにԿの意味があるの
かと，ٙ問に思われるಡ者もおられる
かも知れない。しかし，これらのڀݚ
にはे分に意味があるとࢲたͪは考え
ている。

ྫえば，ࣃڒのػೳの 1 つとして
な気ީ΁のదԠがࣔࠦされていྫྷפ
る。そのࠜڌとしては，同種のथ໦で
もྫྷפ地とஆ地に植えた৔߹ではྫྷפ
地に植えた方が葉のࣃڒが発ୡすると
いう知見（3Pyer ら 2009）や，化ੴ
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ᗣॏɾଧాɾௗډɿ植෺ͷ༿ΛΪβΪβʹ͢Δ෺࣭&1'-2ͷൃݟ　�

た葉が見られるという知見（-JttMe ら 
2010）が͛ڍられる。なͥࣃڒの発
ୡしたΪザΪザした葉の方がྫྷפな気
ީにదしているのかという問題に対し
ては，ྫڀݚはあるものの一ൠ的な౴
えは未だ得られていない。&1'�&1'-
ペϓνυはペϓνυ性のҼࢠとはいえ
比較的୹いペϓνυ࠯から੒る෺質で
あるため，他の௿分ࢠϗϧモンと同様
に人޻的に߹੒した෺質として౤༩す
ることがՄೳである。&1'-2 や他の
ϗϧモンを౤༩することで葉の形態を
ૂい通りにૢ࡞できれば，このྫྷפద
Ԡやྫྷפ଱性の෇༩といった方޲性の
も進んでい͘期଴があり，そのઌڀݚ
には೶ۀ的なٕज़開発につながるՄೳ
性も考えられる。

6. 葉の鋸歯研究の展望

ࣃڒ，はڀݚの発生を理解するࣃڒ
だけにとどまらず葉の形࡞り全体の理
解につながるという大きなັྗもあ
る。というのは，葉の発生学的な観点
から見ると，シロイψナズナのような
シンϓϧな形の୯葉でのࣃڒの発生

過ఔは，よりෳ
雑な形をした葉
で見られる大き
な੾れࠐみやෳ
葉で生まれる小
葉の発生に૬ࣅ
した現象と見な
ͤるからである

（ 図 �"
 #）。 実
際に，୯葉のڒ

૊みとよりෳ雑な形の࢓りग़す࡞をࣃ
葉を࡞りग़す࢓૊みは分ࢠϨϕϧでは
が関わるྫも多͘知られࢠ通したҼڞ
ている。ྫえば，جݪࣃڒができる࣌
と小葉のجݪができる࣌とでは，ど
ͪらも 1*/1 というλンύク質による
オʔキシンの༌ૹによって一෦の細๔
群にオʔキシンが஝ੵし，その細๔
群がಥىを形੒する（Hay ら 2006� 
#arkPuMas ら 2008）。また $6$ とい
うసࣸҼࢠがオʔキシン஝ੵՕ所とྡ
のオʔキシン஝ੵՕ所との間でಇき，
そこではオʔキシンの஝ੵがىこらな
いよう཈੍しているという点もࣃڒの
形੒と小葉の形੒に見られるڞ通点
である（#JMsCPrPugI ら 2011� #eO-
(era ら 2012）。このような観点を౿
まえ，ࣃڒのڀݚを多様な植෺種での
様ʑな葉の形࡞りに発లさͤてい͘こ
ともڵ味ਂい。

また，発生様ࣜが類ࣅする׭ثとい
うࢹ点では，発生学的に葉の૬同ث
の形態に׭ثと考えられている花׭
&1'-2 が関わるՄೳ性も考えられる。
ྫえば，イネの花のӱのઌ୺にあるᢵ

（ノΪまたはノή）と呼ばれる௕いಥ

の形੒にى &1'-2 にࣅた &1'�&1'-
ペϓνυが関わることが࠷近報告さ
れ た（#essIP-6eIara ら 2016� 図
-�$）。૒ࢠ葉植෺の葉のࣃڒと୯ࢠ
葉植෺のӱのᢵという異なるಥىの間
での類ࣅ性はこれまでٞ࿦されてこな
かったが，このᢵのྫڀݚはこれらೋ
つのಥىの意֎な類ࣅ性をࣔࠦしてい
る。&1'�&1'- ペϓνυは཮上植෺に
広͘存在していることを౿まえると，
様ʑな植෺種の &1'�&1'- ペϓνυ
がそれͧれの種に特有の葉や花の形࡞
りに関わっているかもしれない。今後
&1'-2 とࣃڒのڀݚを進めることで，
葉だけにとどまらず，花に୅දされる
葉の૬同׭ثまでも含めて，植෺の形
態の多様性にӅされたڞ通性が明らか
になるのではないかと期଴される。
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は 3N にもなり，他の植෺や֞，์ஔしてある೶ػ۩にまで，
あらΏるものにབྷみつ͘。夏に௚ܘ 2DN ほどの，上から見る
と֯ޒ形のगߚ৭の花を多数つける。
ɹ同ଐ近ԑ種に「៮

る

ߚ
こう

草
そう

」がある。「៮
る

」とは，細ʑとܨがる
֨ࠎのڕがったܨ草の葉が細いものがߚのことをいい，៮ےࢳ
ඪ本のようであることから໊づけられたとされるが，そうする
とؙ͘ઌ୺のઑったϋʔト型の葉である「ؙ葉៮ߚ草」が౰て
はまらない。では「៮」は 3N にもなるབྷみ߹うຮのことかと
も思うが，そうなると今౓は，同ଐ他種の「アαΨオ」にも「៮」
がཉしいところである。
ɹ៮ߚ草は࣌ށߐ୅初期の׮Ӭ年間に，マϧバϧί΢はށߐ຤
期のՅӬ年間に持ͪࠐまれたという。持ͪࠐまれて今までの間
に，៮ߚ草は園芸種としてՈʑの֞やάリʔンカʔςンとして
栽培されるようになり，マϧバϧί΢は大豆やト΢モロίシに

ॎԣ無ਚにབྷみつき，෴いඃさるまでになった。
ɹ៮ߚ草はその葉のົで園芸種となった。੝夏に੨ʑとした細
やかな葉はྋし͛であるし，その中にුかͿ੺や白の੕型の花
も，ॵさを忘れさͤて͘れる。そんな៮ߚ草は夏の季語でもあ
り，多͘のആ人がۛ͡ている。দࢁのആ人，ੴా೾ڷのྍཆ中
の۟。
ɹɹප人の׼は流れず៮ߚ草
ɹɹ්ޢ؃と஡ҿᄉや៮ߚ草
ɹ一方の，マϧバϧί΢はありきたりの葉の故にか雑草化した。
珍品とされ土खや๏面にຮを৳ばしている間は֯ޒ形の花もՄ
Ѫいが，大豆ാ΁ೖりࠐむと଀͘もなって͘る。
ɹ៮ߚ草とマϧバϧί΢，その葉の形ঢ়だけで園芸種か雑草種
かのಓが決まったのであろうか。Ҽみに，マϧバϧί΢の花ݴ
葉は「ࢴ一重」である。
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