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要 旨

地球上の多くの生物は，約２４時間周期の体内時計である概日時計を持ち，昼夜や季節等

の周期的な環境変動に効率的に適応している．植物は移動手段を持たないため，発芽した

その場から移動することはできないが，葉や茎などの様々な器官において運動を示し，多

くの器官運動は概日時計に制御され概日リズムを示すことが報告されている．本稿では，

葉の上下運動と回旋運動という二つの器官運動に注目し，その運動のメカニズムとこれら

が示す概日リズムについて，既に報告した著者の関連研究とともに紹介する．また，これ

らの現象が概日リズムを示すことの生存上の意味について議論する．

１．背景

地球上の全ての生物は環境に適応して生存している．環境には様々な種類があるが，昼夜や

季節のように一定の周期で繰り返されるものであれば，その変化を予測することは比較的容易

であろう．現に，我々人間はカレンダーや時計をつかって昼夜や季節の移り変わりを確認し，

これから訪れる環境変化への準備を行っている．では，カレンダーや時計を持たない生物はど

うであろうか．ほぼ全ての生物は，約２４時間周期のリズムを生み出す時計機構である概日時計

を体内に持つことにより，昼夜や季節等の周期的な環境変化に従属するのではなく，それらを

予測して効率的に適応している．たとえば，人の睡眠やショウジョウバエの羽化における概日
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性（約１日の周期性），哺乳類の冬眠，鳥類・哺乳類等の季節変化に先立つ体毛の生え代わ

り，魚類・鳥類・哺乳類における生殖器官の成熟などのような光周性（季節ごとの日長変動に

反応する性質）は，概日時計によって制御されている現象である．

高等植物でも多くの現象が概日時計により制御されており，花弁の開閉を含む多くの植物器

官の運動 １）２），胚軸や花茎の伸長 ３）４），遺伝子の発現 ５），光合成 ６）などの，様々な現象にお

ける概日性，さらに，花成における光周性 ７）などがその例である．モデル植物であるシロイ

ヌナズナにおいてLHY（LATE ELONGATED HYPOCOTYL），CCA1（CIRCADIAN CLOCK

ASSOCIATED 1），TOC1（TIMING OF CAB EXPRESSION 1）といった概日時計の中心因子が

単離されて以降 ８）９）１０），多くの概日時計関連因子からなる概日時計機構のモデルが様々な植物

でも示されて来ている １１）１２）．植物の概日時計による制御を受ける現象の分子遺伝学的解析に

ついてもシロイヌナズナを中心に進展しており，中でも光周性花成の制御機構に関する研究は

一定の成功を収めてきた １３）１４）１５）．その一方で，花成以外の概日時計により制御される現象に

ついては未解明な部分が多い．

本稿では植物において概日時計に制御される現象のうち，葉の上下運動と回旋運動という２

つの器官運動に焦点をあて，メカニズムとその概日性について著者の研究を交えながら紹介す

るとともに，これらの運動が概日性を示すことの生存上の意味と今後の研究の展開について考

察・議論する．

２．葉の上下運動における概日リズム

概日リズムに関する初めての科学論文は，植物の葉の上下運動に関するものであった．１７９２

年，フランスの科学者ドゥメラン（Jean− Jacques d’Ortous de Mairan）は，マメ科植物のオジ

ギソウの葉における昼に開き夜に閉じるという現象が，連続的な暗条件に移動した後も約１日

の周期を維持し続けることに気がついた １６）．このことからドゥメランは，オジギソウは日の

光などの外的環境に単に反応して葉を動かしているのではなく，時間を覚えているのではない

かと考えた．現在では，葉の上下運動は概日リズムを示す典型的な現象の１つとして知られ，

高等植物の概日リズム研究におけるリズミックマーカーとして用いられている．

葉の運動のメカニズムは，葉枕によるものと，葉枕によらないものの２つに分けることがで

きる．葉枕とは葉柄の付け根にある膨らんだ部分のことで，オジギソウ，インゲンマメ，ベニ

バナインゲン，アメリカネムノキなど多くの植物が葉枕によって葉を動かしており，その運動

のメカニズムが研究されている １７）．葉枕による葉の上下運動は，葉枕の上部（向軸側）と下

部（背軸側）の体積が変化することによって起こる １８）．葉の開いた状態の時には，葉枕の上

部の体積は減少し葉枕の下部の体積は増加し，葉の閉じた状態のときには，葉枕の上部の体積

は増加し葉枕の下部の体積は減少する １９）．このことから葉枕による葉の上下運動が示す概日
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リズムは，葉枕上部と下部の体積変化が概日時計によって制御されていることによるものであ

ることがわかる．さらに，葉枕の上部と下部の細胞から作成されたプロトプラストは，それら

の体積変化が本来の場所における葉枕の細胞と同様に概日リズムを示すことから，葉枕が自身

の細胞の中に概日時計を持っていることが示されている ２０）．

一方，多くの植物は葉枕のような葉を動かすための特殊な器官をもたないが，そのような植

物においても葉の上下運動は確認されており，葉の上下運動は概日リズムを示す ２１）．トマト

の実生を明暗条件下で生育した後連続明条件におくと，昼には葉の位置が低くなり，夜には高

くなるという概日リズムを示す（図１）．このような，葉枕のない植物における葉の上下運動

は，葉柄の向軸側と背軸側の伸長の差異によって引き起こされる ２２）２３）．ドーンブッシュらは

図１．トマトの子葉における葉の上下運動の概日リズム
トマトの種子を播種し，人工的な明暗条件（１６時間明，８時間暗）下で栽培した．子葉が展開した後
に，明暗条件の暗期が終了したタイミングで植物を連続明条件下に移すとともに，真横から数日間撮
影を行った．A）は実際に撮影した画像．B）は取得した画像から葉の先端の座標を取得しグラフ化し
たもの．上のバーは白い部分が主観的昼，灰色の部分が主観的夜を示している．ア～ウは，A）のア
～ウの個体にそれぞれ対応している．
（niinuma et al. 2007. １１）を改変し転載）

８３植物における葉の上下運動および回旋運動の概日性について
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シロイヌナズナのロゼット葉における葉の生長と葉の上下運動を同時に測定することができる

３D live−leaf growth analysis systemを開発し，葉の生長と上下運動のタイミングにはずれがあ

ることを明らかにした ２４）．胚軸は伸長の分子機構に関する研究が進んでいる器官であり，胚

軸伸長も概日リズムを示すことがわかっている．胚軸伸長における概日リズムにはPIF４

（PHYTOCHROME-INTERACTING FACTOR 4）とPIF５（PHYTOCHROME-INTERACTING

FACTOR 5）の関与が明らかになっているが，この研究から葉の生長のリズム性においてはこ

れら因子が関与してないことが明らかになった．

上述の様に，葉の上下運動およびその概日リズムは葉枕の有無に関わらず，多くの植物で共

通して見られる．このことから，植物はこの運動によりきっと何か利益を得ているのではない

かと考えるのも自然なことといえよう．では葉の上下運動およびその概日リズムは，植物に

とってどのような意味があるのだろうか？

その意味について，葉枕をもつ植物においてはいくつかの説が示されてきている．ダーウィ

ンは，葉枕をもつ１１種類の植物の葉をピンでコルクに固定して開いたままにする実験を行い，

「葉の上下運動は葉の上側表面が夜間に熱放散で冷却されるのを防ぐ」のに役立つという説を

示した ２５）．また，生物時計の父といわれるビュニングは，ツルマメやラッカセイなどを用い

て実験を行い，「概日時計が月明かりによって不本意に同調することを防ぐ」ために役立って

いるという説を示した ２６）．葉枕による葉の上下運動を制御するホルモンのような物質が存在

するのではないかと考えられてきており，これまでにいくつかの植物から葉枕に作用して葉を

開かせる覚醒物質と葉を閉じさせる就眠物質がそれぞれ単離されているが ２７）２８），上田らは，

マメ科植物メドハギの覚醒物質であるレスペデジン酸カリウムの構造を一部の変えた安定な人

工覚醒物質を合成し ２９），これを利用して葉を開いたままにする実験を行った．覚醒物質の処

理によって開いたままになった植物は８日目には枯死したことから，彼らは周期的に葉を閉じ

るという現象はクチクラ蒸散の減少に寄与していると推定している．また，近年，いくつかの

植物で葉枕が欠損する変異体が報告されている ３０）３１）．マメ科のモデル植物の１つであるウマ

ゴヤシにおいて得られたplp（petiolule－like pulvinus）変異体では，葉枕が葉柄のように変化

しており，野生型で見られる葉の上下運動が消失して葉が開いたままになる ３２）．この変異体

では，野生型に比べてストレス関連遺伝子の発現が特に真夜中で異なっており，葉の投影面積

が約１５％減少し地上部の生重量も減少していたことから，葉の上下運動による生長へのメリッ

トが示唆された．

このように葉枕による葉の上下運動およびその概日リズムの意味については様々な説が示さ

れているが，定説は未だにない．その理由の１つとしては，これらの研究にそれぞれ異なる植

物が使われていることが考えられる．葉の上下運動と一口に言っても，オジギソウのように１
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つの葉が２～４枚の小葉にわかれ，さらにその小葉が左右対称の小羽片にわかれた，その小羽

片までぴったりと閉じるものもあれば，ウマゴヤシのように３枚の小葉がまるで蕾の様に閉じ

るものもある．このことから，葉枕を使った上下運動の概日性の意味は植物種によって異なっ

ているのかもしれない．

では，葉枕をもたない植物はどうだろうか？シロイヌナズナやトマトにおける葉の上下運動

の様子を見てみると ２６）３３），葉枕をもつ植物のようにしっかりと葉を閉じるわけではなく，葉

枕をもつ植物に比べ葉の動きも小さい．このことから蒸散の減少に寄与できるとは考えにく

く，また，同様の理由から，葉の上下運動によって「葉の上側表面が夜間に熱放散で冷却され

るのを防ぐ」ことや，「概日時計が月明かりによって不本意に同調することを防ぐため」とい

う目的の達成も難しそうである．葉枕のない植物における葉の上下運動については，葉枕を持

つ植物のものにくらべ，そのメカニズムには未解明な部分が多いが，シロイヌナズナでは温度

を上げるとロゼット葉の角度が高くなり（地面から離れる），この時に葉の温度が低下するこ

図２．回旋運動のイメージと解析指標
A）シロイヌナズナ花茎における回旋運動のイメージ．B）回旋運動の解析に用いられる一般的な指
標．左から，回旋運動の角度，回旋周期，１回の回旋にかかる時間を示している．著者らの研究では
一番右の１回の回旋にかかる時間を用いている．

８５植物における葉の上下運動および回旋運動の概日性について
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とが示されている ３３）．これが葉枕を持たない植物において共通しているかどうかは葉枕をも

つ植物の例から考えて，異なる植物を用いたさらなる研究が必要であろう．

このように，葉枕の有無にかかわらず葉の上下運動の概日性は多くの植物が共通して示す現

象であり，植物の生長における意味については様々な説が示されてはいるものの，全ての植物

における共通した生存上の意味は未だ示されておらず，今後の研究が期待される．

３．植物の回旋運動における概日リズム

回旋運動は多くの植物種において観察される，茎や根等の生長器官の先端が円または楕円の

軌跡を描く現象である ３４）（図２A）．概日性は多くの植物器官の運動が示す特徴の一つであ

る．しかし，上記の回旋運動については多様なリズムを示すことが報告されているものの
３５），概日リズムについては明確になっていなかった．その理由の一つに，回旋運動が複雑な生

理現象である ３６）ことが挙げられる．回旋運動は膨圧による可逆的な伸長部位が器官内を移動

する事により生じると考えられている ３５）がその詳細なメカニズムは未解明である．さらに，

回旋運動のパターンは植物種，器官，生育段階によって異なり ３６）３７），温度・光強度・機械的

刺激等様々な外的刺激にも影響を受ける ３８）３９）．

著者はこの回旋運動も概日リズムを示すのではないかと考え，これを証明するため以下の研

究を行った ４０）．複雑かつ不安定な回旋運動のパターンを安定して解析するため，次のような

方法を用いた．１）回旋運動の指標として，回旋運動の速度を用いる：回旋運動の実験には通

常，「屈曲角度」，「回旋軌跡の長さ」，「回旋運動の速度」などが指標として用いられるが（図

２B），標準的な方法は決まっていない．回旋運動は生長器官で起きるため，通常の伸長とい

う現象と回旋運動を区別して観察するのは難しい．その点，回旋速度という指標は可逆的な膨

圧の増加する面が移動することを反映しており，他の指標に比べ縦方向の伸長による影響が少

ないと考えられた．２）概日リズム関連遺伝子欠損変異体における回旋運動のリズムを比較す

る：遺伝子欠損変異体を用いることは，その遺伝子によって現象が制御されている事を明らか

にするために信頼しうる手段である．

シロイヌナズナ花茎が回旋運動を示すことは著者の所属した研究グループによって既に報告

されており ３８），シロイヌナズナでは様々な遺伝子欠損変異体が整備されていることから，本

実験に多くの遺伝子欠損変異体が存在するシロイヌナズナの概日リズム関連遺伝子欠損変異体

を用い，回旋運動が概日リズムを示すことを確認することとした．シロイヌナズナを１２時間明

期１２時間暗期の条件下で生育した後に，連続明条件下で回旋運動の様子を真上から撮影，取得

した画像から回旋速度の変動を解析したところ（図３A），野生型シロイヌナズナにおける回

旋運動速度は，主観的明期の終わりに最も遅くなり，主観的暗期の終わりに最も早くなりこの

回旋速度の変化周期は約２４時間の周期を示した（図３BおよびC）．さらに，２つの概日リズム
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関連遺伝子TOC1（TIMING OF CAB EXPRESSION 1）と ELF3（EARLY FLOWERING 3）欠損

変異体を用いて同様の実験を行った．TOC1はシロイヌナズナの概日時計において中心振動体

の一つと考えられている遺伝子であり，この遺伝子の欠損変異体では，遺伝子の発現や葉の上

下運動 ４１）などの概日リズム周期が野生型に比べて短縮することが知られているが，回旋運動

の速度もまた，toc1変異によってその周期が短縮されることがわかった（図３B）．また，ELF

３は概日時計の光入力系で働いていると考えられており，これをコードしている遺伝子の欠損

図３．回旋運動速度の概日リズム
A）明暗条件下で生育したシロイヌナズナを連続明条件に移動すると同時に，真上から撮影を行い花
茎の回旋運動の動きを解析した．B）toc1機能欠損変異体およびC）elf3機能欠損変異体における回旋
運動は，各変異体に典型的な概日リズム異常を示した．
（niinuma et al. 2005. ４０）を改変し転載）
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変異体では，様々な現象が概日リズムを消失することが知られている ４２）４３）．このelf3機能欠

損変異体では，回旋運動は示したものの，その速度の変動に関しては概日リズムが消失し無周

期となった（図３C）以上のように，toc1およびelf3機能欠損変異体の回旋運動の速度変化周

期の特徴は，すでに知られている二つの変異による概日リズムへの影響と一致し，回旋運動

は，他の概日リズムを示す現象と同様にTOC1およびELF3を含む概日システムによって制御さ

れていることが明らかになった．

葉の上下運動とは異なり，植物の回旋運動における「動くメカニズム」は未解明な部分が多

く，「Internal oscillator model」（内生的因子による回旋運動の制御），「Gravitropic overshoot

model」（屈地性の連続による），およびそれら二つをあわせたモデルが提唱されてきた
２７）４４）４５）．回旋運動が概日リズムを示すという事実は，回旋運動の速度が概日時計によって制御

を受け得るような内生的因子によってコントロールされることを示唆している．

では，回旋運動は植物にとってどのような利益がある現象なのだろうか（そもそも利益はあ

るのだろうか）？前述の様に，回旋運動は様々な伸長器官および生育段階において観察され

る．芽生えで見られる回旋運動は，芽生えが土を破って出てくる時に土を押し退けるのに効果

的であると考えられている ２７）．

花茎ではどうだろうか．著者らが解析を行ったシロイヌナズナ花茎では，測定時の接触刺激

によって回旋運動を示さないものが頻繁に見られた．植物の花茎が回旋運動を示さない原因と

しては，伸長する部位が移動しないか，もしくは，細胞の伸長量が十分でないために花茎の屈

曲が生まれなかったということが考えられる．植物では接触ストレスによってエチレン合成が

促進され植物の微小管配向が変化することで，細胞の伸長が抑制されることが知られている
４６）４７）ので，接触による回旋運動の抑制は，回旋運動の屈曲部位が移動しなくなったというより

も，伸長が抑制されたために屈曲しなかったためであろう．雨や風，他の生物による接触刺激

があると考えると，自然条件下では回旋運動を示さない個体や期間があることは十分予想され

る．

植物は伸長時に伸長部位の細胞の細胞壁を“ゆるませる”ことが知られている．植物が生長

する時に全ての伸長域が一度にゆるむよりも，伸長域を分割して少しずつゆるませる方が安定

であるため伸長部位の移動が起こり，その結果として回旋運動が起きているという説がある
２７）．シロイヌナズナの花茎の伸長は，概日リズムをしめすことが知られており ４），上記のこ

とを併せて考えると，もしかしたら，花茎が示す回旋運動は植物が花茎が概日リズムを示しな

がら安定に伸びるための副産物であり，動くこと自体は植物が自然の中で生きるために必須で

はないのかもしれない．

植物における器官運動は，分類学の父と称されるリンネや先述のダーウィンによってその現
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象が早くから記述されており，概日リズムを示すことも報告されていたにも関わらず，その現

象の制御機構や意味は未解明な部分が多い．ダーウィンは植物の動きをガラス板に写し取って

研究を行い，その成果を彼の著書「植物の運動力」にまとめているが，その中で「もしいろい

ろな大きさの半球形のガラスが手に入っていたら，より正確な結果が得られただろう」と述べ

ている ２７）．現在，我々は半球形のガラス以上に高度な，デジタル画像データーの取得やコン

ピューターによる画像解析等を利用することができる．葉の上下運動や回旋運動に関する新た

な知見を得るために，今後はこれらの解析手法を利用しながら各器官運動のみが異常になった

様々な植物種の変異体を用いて実験を行うことが必要であろう．また，自然条件下での実験を

行うことにより，これら器官運動が示す概日性の本当の意味を明らかにすることができるかも

しれない．
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