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研究成果の概要（和文）：本研究では基部陸上植物である苔類ゼニゴケの日長認識機構を検証した。24時間以外
の様々な日周条件でゼニゴケの成長相転換を観察し、ゼニゴケの成長相転換が概ね明期と暗期の長さの比によっ
て決まることを明らかにした。また、時計遺伝子の破壊や、薬理学的な解析によって内生のリズムを撹乱しても
成長相転換に大きな影響が生じないことを確認した。さらに、明期の長さに応答して発現変動が生じる遺伝子を
RNA-seqによって同定し、多数の植物ホルモン生合成酵素遺伝子が含まれることを見出した。以上より、被子植
物とは異なり基部陸上植物ゼニゴケは概日時計に大きく依存しない日長認識機構をもつことを示した。

研究成果の概要（英文）：In this study, we examined the mechanism for day-length perception in the 
basal land plant, the liverwort Marchantia polymorpha. We observed growth phase transitions under 
various diel conditions other than 24 hours (so-called T-cycles and NH-cycles), and found that the 
growth phase transition in M. polymorpha is generally determined by the ratio of the length of the 
light and dark periods. In addition, we confirmed that disturbance of endogenous rhythms by 
disruption of clock genes via CRISPR/Cas9-mediated genome editing or pharmacological analysis did 
not significantly affect growth phase transitions. Furthermore, we identified a set of genes, whose 
expression is dramatically induced in response to the length of the light period and found that 
there are various kinds of phytohormone biosynthetic genes. These results suggest that, unlike 
angiosperms, the basal land plant M. polymorpha has a day-length perception mechanism that is 
largely independent of the circadian clock.

研究分野： 植物生理学

キーワード： 光　概日時計　光周性　成長相転換　基部陸上植物　ゼニゴケ
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研究成果の学術的意義や社会的意義
日長を認識して応答を制御する「光周性」は概日時計と光シグナルの相互作用を介した外的符号モデルによって
制御されることが知られていたが、光周性研究は被子植物に限定されていたため、幅広い植物種にも外的符号モ
デルが成り立つのかは未明であった。本研究ではゼニゴケの日長応答が概日時計に大きく依存せず、明期と暗期
の長さの比によって決まることを明らかにし、基部陸上植物が被子植物とは異なる日長認識機構を持つこと明ら
かにした。これまでは限られた植物種の解析によって日長認識機構のモデルが提唱されてきたが、本研究の成果
は植物が多様な日長認識機構をもつ可能性を示しており、研究分野に新たな視点をもたらすと考えられる。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 

生物は外部環境における明暗や温度の約 24 時間の周期に対応する自律的な生物時計を
もち、生理応答を適切なタイミングで制御することで外部環境への適応力を高めている。
植物では、季節応答の代表例として光周性花成が良く知られている。植物は花成の日長
依存性によって、短日植物・長日植物・中日植物に大別される。また、短日植物および
長日植物は、光周性に対する要求性が絶対的な植物 (適した日長でのみ花成が生じる) 

と、光周性が花成の時期を量的に変化させる条件的な植物 (適した日長で花成が促進さ
れる) の 2 種類が存在する。植物の光周性花成を制御する日長認識の分子機構は、シロ
イヌナズナ (条件的長日植物)、イネ (条件的短日植物)、キクタニギク (絶対的短日植
物) などを用いた研究によって解析が進められており、外部環境からの光シグナルと概
日時計の相互作用が重要であることが報告されている（Song et al., 2015; Higuchi et al., 

2013）。しかし同時に、日長要求性が異なる植物では光シグナルと概日時計の相互作用
の様式も異なることが示されており、日長認識の分子機構はそれぞれの植物種の日長要
求性に応じて解析する必要があることが示唆された。 

 被子植物の日長認識機構は、概日時計によって制御される GI や FKF1 および転写因
子 CO と光シグナルの相互作用（外的符号）によって生じる FT の発現制御が中心的な
役割を果たす（Itoh and Izawa, 2013）。基部陸上植物である苔類ゼニゴケは長日でのみ生
殖器官を形成する絶対的長日植物であり、その生殖誘導は被子植物の日長認識の鍵遺伝
子である GI 相同遺伝子および FKF1 相同遺伝子により制御される（Kubota et al., 2014）。
一方で、ゼニゴケは FT オルソログを持たず、複数存在する CO 相同遺伝子も日長認識
に関与しない。また、申請者たちは転写因子 BNB が日長依存的な生殖誘導のマスター
制御因子であることを明らかにしており（Yamaoka et al., 2018）、ゼニゴケの日長認識機
構の解明は、光シグナルと概日時計という共通の因子を利用して長日要求性を実現する
分子機構を理解するだけでなく、陸上植物が進化の過程で BNB の発現制御機構をどの
ように CO-FT の発現制御に転用し、個々の植物種に適した日長認識機構を進化させた
かを考察する上で重要な知見になると考えられた。さらに、申請者の研究グループはゼ
ニゴケの日長応答がフィトクロムによる遠赤色光高照射反応（FR-HIR）であることを示
しており（Inoue et al., 2019）、FR-HIR がどのようにゼニゴケの日長認識に関与している
のか興味が持たれるという状況であった。 

 

２．研究の目的 

以上の研究開始当初の背景を踏まえて、本研究では、生殖誘導に絶対的な長日要求性を
示す基部陸上植物ゼニゴケをモデルとして、陸上植物の日長認識機構の基本メカニズム
を分子レベルで明らかにし、植物の季節応答モデルに進化的知見を与えることで陸上植
物の日長認識機構の普遍性と多様性を理解することを目的とした。 

 

３．研究の方法 

（1）様々な日周条件下での生理実験による日長認識モデルの検証 

ゼニゴケ野生型株を非 24 時間の様々な日周条件下で培養し、成長相転換の有無を確認



することで、ゼニゴケがどのように光情報・日長情報を認識しているのかを検証する。 

 

（2）内生リズムの破壊が日長認識に与える影響の検証 

時計遺伝子の破壊や、薬剤の投与によってゼニゴケの内生リズムを乱した際に、成長相
転換にどのような影響があるのかを検証する。 

 

（3）日長に応答して発現変動する遺伝子の同定 

ゼニゴケの FR 依存的な成長相転換に関与する転写因子 MpPIF の変異体（Mppifge）と野
生型株を用いて、成長相転換が生じる日長でのみ MpPIF の下流遺伝子を同定する。 

 

４．研究成果 

（1）様々な日周条件下での生理実験による日長認識モデルの検証 

明期と暗期の比率を保った様々な日長（T-cycle）や、明期や暗期の長さを固定した様々
な日長（NH-cycle）でゼニゴケを培養し、日長応答である成長相転換の有無を観察した
ところ、ゼニゴケの成長相転換は概ね明期の長さと暗期の長さの比に依存することが明
らかとなった。また、光シグナルに感受性の高い時間帯が周期的に現れる被子植物とは
異なり、ゼニゴケの成長相転換の誘導に明瞭なリズムは観察されなかった。これらから、
ゼニゴケの日長認識は内生リズムに大きく依存せず、明期でシグナルが蓄積し、蓄積し
たシグナルが暗期に減衰する砂時計的な日長認識機構をもつことが示唆された。また、
1 日の長日処理で花成が促進されるシロイヌナズナとは異なり、ゼニゴケの成長相転換
には約 10 日間の連続した長日シグナルが必要であることが明らかとなった。これは明
期に蓄積するシグナルが経日的に積算される可能性や、閾値以上のシグナルに達した日
数を記憶するようなメカニズムの存在を示唆している。 

 

（2）内生リズムの破壊が日長認識に与える影響の検証 

まず、時計遺伝子である MpPRR のプロモーターを用いて、ゼニゴケの内生リズムをル
シフェラーゼの発光でモニターできるレポーター株（proMpPRR:ELuc）を作出した。こ
のレポーター株を親株として、CRISPR/Cas9 を用いたゲノム編集によって時計遺伝子で
ある MpTOC1 および MpPRR に変異を導入し、proMpPRR:ELuc のリズムが野生型より
も短周期になる変異体、および周期が消失する無周期の変異体を作出した。作出した内
生リズム変異体の日長応答を観察したところ、短周期や無周期の変異体においても成長
相転換の有無や、成長相転換にかかる日数は野生型と大差ないことが明らかとなった。
さらに、シロイヌナズナで内生リズムを長周期化させる化合物 PHA767491（Uehara et al. 

2019）を処理して表現型を観察したところ、PHA767491 はゼニゴケの内生リズムを長周
期化させたものの、成長相転換には大きな影響を与えなかった。これらの結果は、様々
な日周条件下での生理実験の結果を支持しており、ゼニゴケの日長応答は概日時計がも
たらす内生リズムに大きく依存しないことが示唆された。以上の（1）と（2）の結果を
まとめて論文投稿の準備中である。 

 

（3）日長に応答して発現変動する遺伝子の同定 

ゼニゴケの日長応答は内生リズムに大きく依存しないことから、光強度や照射時間に依
存して応答が強くなる FR-HIR によって明期の長さを認識している可能性が考えられ



た。そこで、FR 依存的な成長相転換に関与する Mppifge と野生型株を用いて、MpPIF 依
存的な FR-HIR 誘導性の遺伝子群を同定した。その結果、FR-HIR 条件に移行して数日
以内の早い時期に、いくつかの植物ホルモンの生合成に関与する遺伝子群が劇的に発現
誘導されることが明らかとなった。これらの内の 1 つの植物ホルモンは、生合成阻害物
質によって成長相転換が阻害されることを確認した。これらの結果から、植物ホルモン
が明期に蓄積するシグナルである可能性が考えられ、成長相転換が生じる日長では FR-

HIR によって植物ホルモン生合成遺伝子の劇的な発現誘導が生じ、その結果として内生
の植物ホルモン量が大きく変動することで最終的に成長相転換が生じると考えられた。 
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