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研究成果の概要（和文）：植物が有性生殖を実現するための発生ロジックを理解することを目指して、シロイヌ
ナズナとゼニゴケを用いて、代謝を基盤とする花成を支える成長・発生ロジック、有性生殖の開始から成就に至
る過程を支える発生ロジックの２つの研究項目で研究をおこなった。カリウムによる花成制御経路の解明、フロ
リゲン（FT蛋白質）輸送過程の時間的側面の解明と輸送に関わるFT蛋白質上のアミノ残基の同定、ゼニゴケの雄
性生殖器官・配偶子形成過程の遺伝子発現レベルの枠組みの構築、生殖系列の分化と維持、精細胞形成などに関
わる因子の同定、環境要因に応答した生殖器官誘導に関わる因子の同定、受精・胚発生や胞子形成に関する知見
などの成果を挙げた。

研究成果の概要（英文）：In order to understand underlying logic of plant developmental process 
leading to successful sexual reproduction, (1) metabolic basis of regulation of floral transition 
(in Arabidopsis) and (2) whole process of sexual reproduction from the induction to fertilization 
and embryogenesis (in Marchantia) were studied. Main achievement includes elucidation of a 
regulatory pathway of flowering by potassium, elucidation of temporal aspect of florigen (FT 
protein) transport, identification of specific amino acid residues involved in FT transport, 
establishment of transcriptional framework for male sexual organ and gamete development, 
identification of factors involved in germline segregation, identification of factors involved in 
sperm cell differentiation, identification of factors involved in regulation of induction of sexual 
development in response to environmental stimuli, and novel findings on fertilization, early stages 
of embryogenesis and sporogenesis. 

研究分野：植物の発生生物学
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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 
被子植物においては、有性生殖を実現する
ための重要な過程は生殖成長への発生プロ
グラムの切り換え過程としての花成であり、
その理解は農業上の応用のためにも極めて
重要である。これまでのシロイヌナズナ、イ
ネを中心とする研究から、日長・温度・光質
といった環境情報に応答して花成のタイミ
ングを決める機構と、システミックなシグナ
ル分子である花成ホルモン(フロリゲン)の
分子的実体と作用機構の要点は明らかにな
っていた。しかし、そうした機構をいわば下
支えする内的な制御システムに関する理解
は、依然として大きく立ち遅れていた。花芽
分化開始から種子形成に至る一連の過程を
実現するためには、これらの過程を好適な環
境条件の下でおこなうとともに、有性生殖を
可能にする資源(同化産物)の蓄積状態を適
切にモニターし、さらに、個体内において資
源の効果的な再配分をおこなうことが重要
であると考えられた。その理解の上に、よう
やく花成制御機構の総合的な理解が可能と
なると期待された。 
シロイヌナズナでは、花芽分化開始から種
子形成に至る一連の過程はそれぞれ詳細に
研究されている。その反面、陸上植物の複雑
化の極にある被子植物においては、有性生殖
の全過程を視野に入れた研究を展開するこ
とは困難になりつつあり、特定の過程(例え
ば、花成)に焦点を絞らざるを得ない状況に
あった。しかし、被子植物から他の植物に目
を転じて、陸上植物が持つ基本的な発生過程
をシンプルな形で保持している適切なモデ
ル植物を選んで研究を展開することにより、
代謝や物質生産までも視野に入れた有性生
殖過程全体を総合的に捉える新たな研究の
創出が可能となると期待された。 
 
２．研究の目的 
上述の背景を踏まえて、本研究では、植物
が有性生殖を実現するための発生ロジック
を理解することを目指して、 
研究項目 1. 代謝を基盤とする花成を支える
成長・発生ロジック 
研究項目 2. 有性生殖の開始から成就に至る
過程を支える発生ロジック 
の２つの研究項目を柱に研究を進めること
にした。研究項目 1では、花成研究における
最も優れたモデル系であるシロイヌナズナ
を、研究項目 2ではタイ類のモデル生物ゼニ
ゴケ（Marchantia polymorpha）を用いること
にした。ゼニゴケは、他の計画班員（河内）

や連携研究者の大和らの主導により、日本発
のユニークなモデル生物として基盤整備が
なされてきたもので、陸上植物としての基本
的な遺伝子セットと発生過程をもち、この目
的に最も好適であると判断した。 
花成は被子植物における有性生殖への移
行のための重要な過程であり、環境情報（日
長・温度・光質等）に応答して花成のタイミ
ングを決める機構、システミックなシグナル
分子（フロリゲン）の分子的実体と作用機構
の要点は明らかになった。ことに、研究代表
者は、フロリゲンの分子的実体と作用機構の
解明のブレイクスルーに貢献した。しかし、
花芽分化開始から種子形成に至る一連の過
程を実現するために、資源（同化産物）の蓄
積状態を適切にモニターして花成をおこな
い、代謝を再編して資源の効果的な再配分へ
と導く仕組みの理解は依然として極めて不
十分であった。研究項目 1では、代謝や物質
生産という視点を取り入れることで花成過
程を捉え直すことを目指した。 
被子植物の複雑かつ洗練された有性生殖
システムの基本は、植物が水圏から陸上に進
出した際に確立され、かつ不可欠の役割を果
たした。これを踏まえて、研究項目 2 では、
基部陸上植物としての苔類に着目した。被子
植物の研究では困難な、開始から成就に至る
有性生殖の全過程を総合的に捉えることを
視野に入れ、環境条件に応答した生殖器官の
分化と配偶子形成から、受精を経て、胚発生
と胞子形成（減数分裂）に至る一連の過程を
解析することとした。 
 
３．研究の方法 
研究項目 1 では、A. 花成のタイミングを
決める代謝基盤、B. フロリゲン（FT蛋白質）
によるシステミックなシグナル伝達を支え
る代謝基盤、C. 花成に伴う植物体リモデリン
グとその分子機構の３つに着目した。 

Aでは、C/Nバランスや無機栄養環境（特
に三大栄養素の一つカリウム）による花成制
御の解析、miR156/SPL/AP2 が関わる齢経路
の解析を中心に研究を進めた。Bでは、FT蛋
白質輸送の可視化系などを用いて、葉からの
搬出と茎頂における細胞間輸送の２つの過
程を野生型と糖転流不全変異体等で解析す
ることにした。有効な系がなかった FT 蛋白
質輸送の可視化系の確立やほとんど不明の
ままであった輸送過程の時間的側面の解析
を進めた。Cでは、植物体の形態・体制のリ
モデリングに関わる転写因子の探索、フロリ
ゲン複合体の活性調節因子 BRC1の作用機構



の解析を進めることにした。 
研究項目 2 では、A. 環境要因に応答した
生殖器官の誘導から、B. 生殖器官分化・配偶
子形成、C. 送精と受精、D. 胚発生と胞子体
形成を経て、E. 胞子分化（減数分裂）に至る
有性生殖過程全体を研究対象とすることに
した。A, B, Dに重点をおいた。全転写因子遺
伝子のシステマティックな解析をおこなう
他の計画研究班員（河内）や Y染色体・精子
機能の研究者である連携研究者・大和、班員
の平井との緊密な連携により、Bの中核をな
す雄における生殖器官分化・配偶子形成や、
Cの精細胞排出や送精の機構などについて、
代謝と物質生産も含めた解析を進めた。 
 
４．研究成果 
以下に、主要な研究成果を列挙する。 
(1) 重金属結合蛋白質遺伝子 NAKR1 の機能
欠損変異体（nakr1）の解析を通して、
NaKR1 により調節されたカリウム濃度が、
miR156 の RNA 量の制御を介して主に
SPL3の mRNA量を制御すること、そして、
これによりフロリゲン遺伝子FTが転写レ
ベルで制御されることが明らかになった。
これまでに、炭素（糖）、窒素、リン、ナ
トリウム（塩ストレス）がいずれも、齢
依存経路の中核を成す miR156-SPL モジ
ュールを介して花成を制御することが明
らかにされてきており、カリウムを加え
た栄養環境による共通の制御モジュール
を介した花成の制御という図式が明確に
なった。 
  本研究の遂行過程で、NaKR1 蛋白質がフ
ロリゲン（FT蛋白質）輸送に関わること
が他の研究グループから報告された。わ
れわれ自身の解析系では nakr1 変異が FT
蛋白質輸送に与える影響を示すことは難
しかったが、これを踏まえて、Myb 転写
因子 FE（論文 13）とともに、NaKR1 蛋
白質がフロリゲンの産生（FT遺伝子の転
写）と輸送の両面で花成を制御する因子
であるとするモデルを提唱した（論文 3）。 
(2) フロリゲン（FT蛋白質）輸送の時間的な
側面に関する研究を完成させ、FT遺伝子
の転写誘導 8 時間後には花成を起こすの
に十分な量のFT蛋白質の篩部への積み込
みがあること、12時間後には茎頂での FT
蛋白質の蓄積と下流遺伝子の発現誘導が
確認できることを明らかにした（論文 1）。 
また、FT蛋白質表面に位置する V70, S76, 
R83 の３つのアミノ酸残基が輸送に関わ
る重要な残基であることを明らかにした。

カボチャの系を用いた輸送過程の解析の
結果（論文 19）や FT蛋白質の篩部への積
み込みに関わる因子として報告されてい
る FTIP1 との相互作用能と合わせて、こ
れら３つのアミノ酸残基は、篩部への積
み込みや篩管内における輸送ではなく、
茎頂下部における積み下ろし以降のステ
ップに関わると考察される（論文 1）。 
(3) フロリゲン遺伝子 FT の転写レベルの制
御に関わる因子として、赤色光・遠赤色
光受容体 phyBおよび転写制御因子 COと
相互作用する新規因子 PHLを同定し、そ
の作用機構を解析した（論文 18ほか）。 
(4) フロリゲン複合体形成に必須の bZIP 転
写因子 FD のリン酸化を担う主要なキナ
ーゼが CPK33であることを明らかにした
（論文 11, 15ほか）。 
(5) フロリゲン（FT蛋白質）とその相互作用
因子 BRC1 による腋芽形成の調節に関し
て知見を得た（論文 17）。 
(6) フロリゲン遺伝子 FT の転写レベルの制
御における概日時計や光受容体のはたら
きについて新たな知見を得た（論文 2, 4, 6, 
7, 12, 14, 16ほか）。 
(7) ゼニゴケ雄株の生殖枝（雄器床）から
様々な発生段階の造精器を単離し、トラ
ンスクリプトーム（RNA seq）解析をおこ
なった。同時に、発芽後すぐの若い配偶
体、栄養成長期の配偶体（葉状体）、雌雄
の生殖枝（雄器床）、雌の生殖枝（雌器床）、
受精後の胞子体を含む雌器床についても
解析し、造精器で特異的に発現し、雄に
おける生殖器官分化・配偶子形成に関わ
る遺伝子を探索した。 
  その結果、その時点で予測されていた約

23,500 個の遺伝子のうち約 11,770 個が造
精器で発現し、そのうち約 1710個が造精
器特異的に発現することが明らかになっ
た。それらの GO解析や相同性解析から、
被子植物の運動性を持たない精細胞形成
との共通因子や、共通因子にはない動物
の運動性の精子形成との共通因子などの
特徴を見出した。さらに、雄性生殖器官
分化・配偶子形成の制御因子の候補とし
て、13 個の造精器特異的な転写因子を見
出した。その中には、被子植物の精細胞
形成で重要な役割を果たすことが報告さ
れている DUO1, DAZ1/DAZ2 などのオル
ソログ遺伝子が含まれていた（論文 8）。 
(8) 造精器特異的な転写因子遺伝子とその
相同遺伝子の中から、MpDUO1, MpDAZ1, 
MpMID, MpRWPなどを選び、造精器と精



細胞の分化過程における発現や、機能欠
損変異体の表現型解析をおこなった。 

   その結果、被子植物における精細胞形成
のマスター制御因子である DUO1 の役割
はゼニゴケにおいても保存されているこ
とが明らかになった。しかし、MpDUO1
は被子植物の DUO1 とは異なり、精細胞
を生じる細胞分裂の制御には関与せず、
鞭毛形成や核凝縮などの精細胞の形態形
成に関わることがわかった。また、被子
植物で DUO1 の制御下で精細胞分化に関
わっている DAZ1/DAZ2 のオルソログ遺
伝子 MpDAZ1 も MpDUO1 の制御下にあ
り、精細胞の形態形成に関わることが明
らかになった。シロイヌナズナの AtDUO1
とゼニゴケのMpDAZ1は、精細胞特異的
なプロモーター活性や蛋白質機能（結合
DNA配列の配列特異性）がよく保存され
ており、機能に部分的な互換性があるこ
ともわかった。これらから、DUO1-DAZ
モジュールが苔類から被子植物に至る陸
上植物で保存された精細胞分化の制御モ
ジュールであるという仮説を立てた。 
これに対して、ボルボックス目の緑藻類
で異型配偶子性と精細胞分化に重要な役
割を果たすことが知られているMIDのオ
ルソログ遺伝子MpMIDは、ゼニゴケでは
精細胞特異的に発現するが、精細胞分化
には必須でないことが明らかになった。 

   これらを踏まえて、陸上植物に至る系統
における精細胞分化の起源を探る目的で、
陸上植物の姉妹群であるシャジクモ植物
の中から、精細胞を形成するシャジクモ
（Chara 属）、接合による生殖をおこない
精細胞を形成しなくなったミカヅキモ
（Closteriua 属）などの接合藻類、有性生
殖が報告されていない、Mesostigma, 
Klebsormidiumを選び、DUO1 オルソログ
遺伝子の有無を調べた。その結果、シャ
ジクモと接合藻類には DUO1 オルソログ
遺伝子が存在すること、前者では DUO1
としての蛋白質機能は獲得されているが
発現の精細胞特異性は確立していないこ
と、後者では結合 DNA配列の配列特異性
を決定する領域に変異が蓄積し、DUO1
としての蛋白質機能が失われていると考
えられ、ミカヅキモでは発現の生殖相特
異性も失われていることなどが明らかに
なった。これらの知見から、シャジクモ
の祖先において祖先的な R2R3-MYB（S18
群）から DNA結合ドメインの変化により
DUO1 が生じて精細胞分化を担うように

なり、発現の精細胞特異性が確立され、
これが陸上植物に継承された、接合藻類
では精子と卵による生殖が二次的に失わ
れるのに伴い DUO1 機能が失われた、と
いうシナリオを考えることができた。 
  以上をまとめた論文（Higo, Kawashima et 

al.）を投稿中である。 
(9) 本研究開始前から着目していた２つの

SPL転写因子（MpSPL1, MpSPL2）の発現
および機能解析から、MpSPL1が雌雄の配
偶子器（造卵器と造精器）において、配
偶子に分化する生殖系列とその外側を包
んで生殖系列を保護する栄養系列の細胞
の分離に関わること、MpSPL2が環境要因
（日長と光質）に応答した生殖器形成の
誘導の調節に関わることが示唆された。 
  生殖系列と栄養系列の分離に関しては、
当初は造精器特異的な転写関連遺伝子と
して取り上げた MpMS1 が分化のごく初
期の造卵器においても発現して、雌雄の
配偶子器における生殖系列の分離とその
後の維持に関わることがわかった。 
  MpSPL2については、公募班員の濱田博士
らとの共同研究により miR529c による負
の制御を受けること、生殖器形成が誘導
されない環境条件（短日・遠い赤色光に
乏しい光環境）では、miR529c による
MpSPL2 の負の制御が生殖器分化開始の
抑制に重要な役割を持つことが明らかに
なった。被子植物の場合と同様に、
miR-SPL モジュールが環境に応答した生
殖成長への移行を制御しているという図
式が考えられる。これらをまとめた濱田
班ほかとの共著論文（Tsuzuki et al.）が現
在、論文改定中である。さらに、計画研
究班員の河内博士らとの共同研究により、
彼らが発見した生殖器分化開始のマスタ
ー制御因子BNBがmiR529c-MpSPL2モジ
ュールの制御化にあることを示す知見を
得た。 
(10) 本研究開始前から着目していた転写因
子 MpLFY がゼニゴケにおいては受精卵
の第一分裂には必須ではないことが明ら
かになった。同様に、別の転写因子
MpWOX も受精卵の第一分裂には必須で
はない。これらは蘚類ヒメツリガネゴケ
で報告されているのとは大きく異なる。
受精後の初期胚発生過程の観察から、第
一分裂は受精後約 3 日後におこること、
第一分裂はやや小さめの基部側娘細胞と
やや大きめの頂端側娘細胞（体積比 1:1.44
程度）を生じる軽微な不等分裂であるこ



とがわかった。またヒメツリガネゴケと
は異なり、第二分裂以降に頂端細胞（幹
細胞）が維持されることはない。これら
の基本的な違いが 2 つの転写因子（LFY
とWOX）の役割の違いと関係していると
推察される。 
(11) 前述のMpMS1は、被子植物では葯のタ
ペート細胞で発現して花粉（小胞子）壁
の形成に重要な役割を果たすMS1のオル
ソログであることから、胞子体における
MpMS1の発現を解析し、発生中の胞子嚢
の胞原細胞で特異的に発現することを確
認した。胞原細胞は胞子母細胞（減数分
裂により胞子を生じる）と弾糸細胞を生
じる細胞であり、弾糸細胞が葯のタペー
ト細胞に相当すると考えられている。技
術的な難しさはあるものの、今後の研究
により、胞子形成におけるMpMS1の役割
が明らかになると期待する。 
(12) 造精器を中心とする様々な器官のトラ
ンスクリプトーム解析や LFY, SPL等の転
写因子ファミリーの解析などを通して、
ゼニゴケのゲノム論文などに寄与した
（論文 5）、また、国際学術誌における最
初のゼニゴケ特集号を企画・編集し、遺
伝子・蛋白質・変異体等の命名ルールの
策定と公表などに参画した（論文 9, 10）。 
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