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研究成果の概要（和文）：陸上植物に共通の発生システムを推定することを目的とし、ヒメツリ

ガネゴケ無限成長分枝胞子体の無限成長と分枝を制御する分子機構を被子植物シロイヌナズナ

の無限成長と分枝を制御する分子機構と比較した。分枝する時にオーキシンが予定幹細胞に局

在し、その後、クラス１KNOX 遺伝子が誘導されることがわかった。被子植物の複葉形成と類似

しており、これまで不明であった陸上植物に共通のボディープランにこの遺伝子系が関わって

いる可能性が明らかになった。 
 
研究成果の概要（英文）：The purpose of this project is to infer the common developmental 
program in land plants. We compared localization of auxin and class 1 KNOX protein between 
sporophyte-like structure formed in polycomb-repression complex loss-of-function 
mutants of the moss Physcomitrella patens and the flowering plant Arabidopsis thaliana. 
The localization patterns of auxin and KNOX protein were similar to those in compound 
leaf development, suggesting this developmental motif is conserved among land plants. 
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１．研究開始当初の背景 
 ホメオボックス遺伝子の発見に端を発す
る近代発生進化学の歴史においてもっとも
重要な発見の一つは後生動物の発生システ
ムの共通性である。多様な形態を持つ後生動
物であるが、前後軸形成、神経系、循環系、
光受容系などの基本的な発生システムが保
存されていることがわかってきた。このよう

な発生システムは、左右相称性後生動物の共
通祖先（urbilateria）段階で確立され、子
孫である現生後生動物に広く保存されてい
ると考えられている。 
 一方、地上の多細胞生物のもう一つの大き
な系統である陸上植物においては、分子発生
学的、分子生物学的研究が被子植物に限られ
てきたため、発生遺伝子がどのように進化し
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てきたかははっきりわかっていなかった。し
かし、我々の研究グループによる研究から、
異なった系統間において、発生システムがあ
まり保存されていないのではないかという
ことが示唆されてきた。例えば、被子植物の
シュート（茎葉構造）形成を担うホメオボッ
クス遺伝子である class 1 KNOX 遺伝子が、
コケ植物ヒメツリガネゴケではシュート形
成には関与していないことがわかった
（Sakakibara et al. 2008 Evol. Dev.）。ま
た、シュート形成に必須な、位置情報分子オ
ーキシンの極性輸送がコケ植物セン類では
検出できなかった（Fujita et al. 2008 Evol. 
Dev.）。そして、被子植物の栄養成長から生
殖成長への転換を担う転写因子である LEAFY
遺伝子も、ヒメツリガネゴケでは受精卵の第
一分裂制御に機能しており、大きく異なって
いることがわかった（Tanahashi et al. 2005; 
Maizel et al. 2005）。 
 これらの個別の因子に加え、ゲノム全体に
おける発生遺伝子の比較が必要である。そこ
で、我々は、ヒメツリガネゴケの核ゲノムを
国際コンソーシアムコアメンバーとして解
読した（Rensing et al. 2008）。また、イヌ
カタヒバのゲノム解読も進行中である。これ
らのゲノム比較の結果、被子植物の発生に重
要な植物ホルモンシグナル合成系遺伝子、転
写因子など約１００遺伝子は、被子植物特異
的であり、ヒメツリガネゴケゲノムにはオル
ソログ存在しないことがわかった。また、オ
ルソログが見つかった場合でも、多くの場合、
系統特異的に著しい遺伝子重複がおこって
おり、重複によって生じた遺伝子機能は系統
特異的である可能性が示唆された。しかしな
がら、現生陸上植物も共通祖先から進化した
のであるから、共通祖先の発生システムの少
なくとも一部は保存されているのではない
だろうか。 
 陸上植物の共通祖先についてはこれまで
多くの議論があった。陸上植物の最古の大化
石は、枝状構造を持つリニア植物で、コケ植
物の大化石はリニア植物よりも後にしか産
出しない。しかし、コケ植物の胞子壁に類似
した特徴を持つ微化石が産出されることか
ら、陸上植物の共通祖先はコケ植物に似た形
態を持ち、その後、維管束植物の共通祖先と
してリニア植物が進化したのではないかと
考えられている（Kenrick and Crane 1997 
Nature 389: 33）。しかし、コケ植物の大化
石が産出しないこと、微化石のコケ植物との
類似形態が微妙であることもあり、陸上植物
の共通祖先はリニア植物であり、コケ植物は
退化によって生じたものだというコケ退化
仮説も提唱されてきた(Crandall-Stotler 
1980 BioScience 30: 580)。しかし、コケ植
物の胞子体（２倍体植物体）は途中で成長を
止める有限成長であり枝分かれ（分枝）しな

いが、リニア植物と現生維管束植物の胞子体
は分枝しながら無限に成長し続けることか
ら、胞子体の無限成長と分枝（無限成長分枝
構造）を共有派生形質とすることで、前者の
仮説が広く支持されている。 
 ところが、我々はクロマチン修飾制御因子
であるポリコーム遺伝子群をヒメツリガネ
ゴケで遺伝子破壊すると、リニア植物に類似
した無限成長分枝構造の胞子体（ヒメツリガ
ネゴケ無限成長分枝胞子体）が形成されると
いう予備的結果を得た。このことから、コケ
植物でも無限成長分枝胞子体を作りうる発
生システムを持っている可能性が高いこと
がわかった。そして、我々は、陸上植物の共
通祖先はリニア植物であり、コケ植物の分枝
しない有限成長胞子体はリニア植物の無限
成長分枝胞子体から派生したもので、陸上植
物胞子体形成における共通発生システムは
無限成長分枝構造ではないだろうか、という
仮説を考えた。これは、先述のコケ退化仮説
に対応している。そして、この仮説は、ヒメ
ツリガネゴケ無限成長分枝胞子体がリニア
植物の分枝と同じパターンか、そして、ヒメ
ツリガネゴケ無限成長分枝胞子体と維管束
植物の無限成長と分枝様式に同じような発
生システムが使われているかどうか、を調べ
ることによって検証できるはずである。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、（１）ヒメツリガネゴケ無限
成長分枝胞子体の分枝様式とリニア植物の
分枝様式などを比較し、（２）ヒメツリガネ
ゴケ無限成長分枝胞子体の無限成長と分枝
を制御する分子機構を被子植物シロイヌナ
ズナの無限成長と分枝を制御する分子機構
と比較することにより、リニア植物が陸上植
物の共通祖先であり、リニア植物型ボディー
プランが陸上植物共通の発生システムであ
るという仮説の妥当性を検証することを目
的とする。 
 
３．研究の方法 
 ヒメツリガネゴケ無限成長分枝胞子体と
リニア植物化石の分枝様式、表面構造、頂端
分裂組織を比較し、両者がどの程度類似して
いるか調べる。また、ヒメツリガネゴケ無限
成長分枝胞子体とシロイヌナズナにおける
無限成長分裂組織形成、分枝形成の分子機構
の共通点を明らかにする。以上、２種類の実
験より、リニア植物型無限成長分枝が陸上植
物に共通の発生システムであり、陸上植物の
共通祖先は現生コケ植物様ではなく、リニア
植物であり、コケ植物の単純な体制は退化に
よって生じた、という仮説の妥当性を検討す
る。 
 
４．研究成果 



 

 

 まず、本研究の基礎として、陸上植物の発
生遺伝子系がどのように多様化しているか
を調べるため、コケ植物セン類ヒメツリガネ
ゴケと被子植物の間に位置する小葉類イヌ
カタヒバのゲノム解読を行い、陸上植物にお
ける発生遺伝子の変化を調べた（Banks et al. 
2008 Science）。その結果、ヒメツリガネゴ
ケと被子植物を較べたときにわかった、陸上
植物の系統ごとの発生遺伝子の多様性がイ
ヌカタヒバでもおこっており、被子植物特有
の発生遺伝子、被子植物とイヌカタヒバだけ
で保存されヒメツリガネゴケには無い発生
遺伝子が数多く存在すること、さらに、各系
統で転写因子の数の増減がおこっているこ
とがわかった。このことから、陸上植物に共
通祖先が持っていた発生システムを推定す
るには、ゲノムにおける遺伝子比較に加えて、
発生過程における個々の遺伝子の作用機作
を比較することが必要であることがわかっ
た。 
 次に本研究の出発点となるポリコーム抑
制複合体２を構成する Physcomitrella 
patens CURLY LEAF (PpCLF)遺伝子の遺伝子
破壊体、誘導発現体、レポーター遺伝子ノッ
クインによるタンパク質の局在解析を行い、
PpCLF 欠失突然変異体がリニアのような分岐
した胞子体を形成することを確認し、論文と
して発表した（Okano et al. 2009 PNAS）。 
 ヒメツリガネゴケ無限成長胞子体とリニ
ア植物群化石の比較解析のため、連携研究者
西田治文教授（中央大学）に高解像度Ｘ線 CT
（HRXCT）解析を依頼し、ライニーチャート
内のリニア類の分枝様式の CT解析を行った。
しかし、予想が外に、チャートの材質が X線
CT 解析に適さず、十分な解像度がえられず、
はっきりとした画像が得られなかった。 
 ヒメツリガネゴケ無限成長分枝胞子体と
シロイヌナズナにおける無限成長分裂組織
形成、分枝形成の分子機構の共通点を明らか
にするために、ヒメツリガネゴケ無限成長分
枝胞子体の分枝様式とオーキシン、クラス１
KNOX 遺伝子との関連を調べた。ヒメツリガネ
ゴケはゲノム中からクロマチン修飾制御因
子であるポリコーム複合体２遺伝子が欠失
すると、配偶体組織から胞子体様構造体を形
成する。この胞子体様構造体は無限成長しな
がら分枝する特徴を示し、胞子体様構造体の
形態はリニア植物群の茎葉構造に類似する。 
 本研究の目的は無限成長と分枝を示す陸
上植物の共通祖先が持っていた発生システ
ムを推定することである。そのためには、ヒ
メツリガネゴケポリコーム複合体２遺伝子
欠失系統（ppclf 欠失系統）で生じる胞子体
様構造体の無限成長と分枝を制御する分子
機構を解明し、被子植物シロイヌナズナの無
限成長と分枝を制御する分子機構を比較す
ることが有効である。しかしながら、胞子体

様構造体の無限成長と分枝を制御する分子
機構は未解明であることから、本研究ではヒ
メツリガネゴケの無限成長分枝胞子体様構
造体の無限成長と分枝を制御する分子機構
の解明を行った。胞子体様構造体の分枝は分
化した表層細胞から胞子体様幹細胞が形成
されることで開始する。はじめに、オーキシ
ン分布に着目した胞子体様幹細胞の形成位
置制御機構を解析した。次に分枝制御因子を
同定するツールとして紫外線照射による突
然変異体作出系を確立し、分枝異常を示す突
然変異体の作出を行った。 
  
 
（１）オーキシン分布に着目した胞子体様幹
細胞の形成位置制御機構の解析 
 
 植物ホルモンであるオーキシンは植物体
内で空間情報を与える物質として知られて
いる。例えば、シロイヌナズナの根ではオー
キシンの濃度勾配が形成されており、この濃
度勾配に基づいて細胞の分化や増殖、幹細胞
ニッチェの確立と維持などが制御されてい
ると考えられている。そこで、胞子体様構造
体からの胞子体様幹細胞の形成位置制御に
ついて、オーキシンが位置情報を与えている
のではないかと想定し、ppclf 欠失系統でオ
ーキシンシグナル活性化の分布を調べた。そ
の結果、以下のことがわかった。 
 

• 胞子体様構造体の表層細胞から胞子体様幹
細胞が形成される過程において、オーキシ
ンシグナルの高活性化部位が幹細胞の形成
部位に一致する。従って、オーキシンシグ
ナルの局所的な活性化が幹細胞の位置決定
に関連する可能性がある。 
 
• オーキシンシグナルは表層細胞の隆起とと
もに活性化する。一方、class1 KNOX 遺伝子
であるMKN4はオーキシンシグナルの活性化
および表層細胞の隆起と分裂を経た後発現
する。 
 
• 胞子体様幹細胞におけるオーキシンシグナ
ル活性化は MKN4 が発現すると消失する。幹
細胞がMKN4を発現するステージになるとオ
ーキシンシグナルを低下させるメカニズム
が機能することが示唆される。 
 
• オーキシンシグナルは胞子体様構造体の表
層細胞に特異的に活性化される。胞子体様
構造体においてオーキシンシグナルを表層
細胞特異的に活性化するメカニズムが存在
する。 
 
• 外性オーキシン、アンチオーキシン、オー
キシン極性輸送阻害剤を用いた生理実験よ



 

 

り、胞子体様構造体からの胞子体様幹細胞
形成には、オーキシン極性輸送を介したオ
ーキシン分布と局所的なオーキシンシグナ
ルの活性化が必要であることが示唆される。 
 
• オーキシン排出キャリアータンパク質
PpPIN1 は胞子体様構造体の基部および分枝
の基部領域で顕著に発現する。PpPIN1 は胞
子体様構造体の基部および分枝の基部領域
での高活性オーキシンシグナルの分布に関
連する可能性がある。 
 
（２）紫外線（UV）照射による分枝異常を示
す突然変異体の作出 
 
 胞子体様構造体からの胞子体様幹細胞形
成の分子メカニズムを解明するために、突然
変異体を使用した解析を行った。ppclf 欠失
系統では配偶子嚢が形成されず次世代を得
ることができない。そのため、連鎖解析によ
る責任遺伝子の同定ではなく、超並列 DNA シ
ーケンサーを用いた直接ゲノム DNA解読によ
り責任遺伝子を同定する方法を考案した。具
体的には（１）ppclf 欠失変異体において突
然変異の誘発、（２）分枝異常を示す突然変
異体の単離、（３）超並列 DNA シーケンサー
による分枝異常突然変異体のゲノム配列の
解読と候補遺伝子の絞り込み、（４）遺伝子
ターゲティングによる候補遺伝子の機能解
析による責任遺伝子の同定、というアプロー
チを計画した。本解析では、（１）ppclf 欠失
変異体において突然変異の誘発、（２）分枝
異常を示す突然変異体の単離を行った。 
 その結果、紫外線照射による突然変異誘発
の作出系を確立し、分枝異常を示す突然変異
系統が単離できた。約７５０系統中２系統で
分枝異常を示したことから、スクリーニング
する系統の数を多くすることにより、複数の
分枝異常突然変異体を見いだすことができ
ると考えられる。また、胞子体様構造体が全
く形成されないなど分枝異常以外の表現型
を示す系統も観察された。従って、分枝異常
突然変異体のみならず、他の形質に注目した
突然変異体の単離にも使用できる。本法を用
いて作出した分枝異常突然変異体から、超並
立 DNAシーケンサーを用いて責任遺伝子を同
定する系の確立は今後の研究課題である。 
 
（３）今後の展望 
 
 本研究により、ヒメツリガネゴケの胞子体
様構造体の無限成長と分枝が、オーキシンと
class 1 KNOX を用いた遺伝子系によって制御
されているらしいことがわかった。この系は
シロイヌナズナに近縁なタネツケバナ属に
おける小葉形成時の遺伝子系に類似してい
る。今後、オーキシン、class 1 KNOX と他の

因子との関連を調べ、被子植物のそれと比較
することによって、どの程度遺伝子系が保存
されているかがはっきりすると期待される。
また、本研究によって得られた突然変異体は
今後のヒメツリガネゴケにおける同遺伝子
系解明に有効であると考えられる。 
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