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研究成果の概要（和文）：多くの植物は種子で増えるだけではなく、体の一部からクローンを作る「栄養繁殖」
でも旺盛に増殖する。本研究では、ゼニゴケの栄養繁殖をモデルに、ゼ無性芽と呼ばれるクローンの形成が遺伝
的に決定される分子機構の解析を行い、植物ホルモンKAI2-ligand (KL) が無性芽形成ホルモンであることを発
見した。また、環境情報に合わせてKL信号のオン/オフをコントロールすることにより栄養繁殖の程度が調節さ
れていることを明らかにした。K L信号伝達誘導系を確立、利用することでK L信号伝達の下流で無性芽形成を制
御する遺伝子群を特定に成功した。

研究成果の概要（英文）：A wide range of plants uses vegetative or asexual reproduction for 
propagation. The vegetative reproduction is controlled by environmental conditions, but the 
molecular signaling pathways that control this process are poorly understood. We designed a research
 study to investigate the hormones and signaling pathways associated with vegetative reproduction in
 the liverwort plant Marchantia polymorpha and demonstrated that the MpKARRIKIN INSENSITIVE2 
(MpKAI2)-dependent signaling pathway initiates gemma cup, the structure that surrounds gemmae 
plantlets, and gemmae formation in liverwort plants, and that KAI2-dependent signaling determines 
the total number of gemmae produced in a gemma cup. By establishing and utilizing the signal 
transduction induction system, we succeeded in identifying a group of genes that control gemma 
formation downstream of KL signal transduction.

研究分野： 植物発生

キーワード： 栄養繁殖　ゼニゴケ　植物ホルモン　KL信号伝達

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
栄養繁殖は植物の生存戦略上非常に重要であり、作物栽培においても重要性質であるが、栄養繁殖の程度を調節
する分子機構については知見が乏しい。本研究の成果は、陸上植物で保存されているKLを受容し信号を流す信号
伝達機構が栄養繁殖の調節に寄与することを明らかにしたものであり、栄養繁殖の調節機構の起源や進化の解明
につながると期待される。また、K L信号伝達の下流で機能する遺伝子群を明らかにしたことで、KL信号伝達の
下流制御機構の解析が可能となった。未解明な部分の多いKL信号伝達の下流制御機構について解明の足がかりと
なり得る。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

葉や根、茎から新たなクローン個体を作る「栄養繁殖」は植物の繁殖形態のひとつであり、多

くの植物で見られる。栄養繁殖は迅速で旺盛な繁殖を可能にするが、栄養繁殖を最適化する制

御機構の解明は、植物の旺盛な繁殖力の基盤の理解につながる重要な課題である。コケ植物の

栄養繁殖は古くから研究されており、栄養、光条件、湿度など環境の変化に応じて栄養繁殖の

程度が調節されていることが知られていたが、その調節の仕組みは未解明であった。ゼニゴケ

は年間を通して栄養繁殖によって旺盛に繁

殖する(図 1)。ゼニゴケの栄養繁殖では、

杯状体とよばれるカップ状器官の中にクロ

ーン個体である無性芽を大量に形成する。

ゼニゴケの栄養繁殖を最適化するためには

杯状体で形成される無性芽数の決定や内外

の環境に合わせた無性芽数の調節が重要であると考えられるが、無性

芽数の調節に関する研究はほとんどなかった。私たちは、KL(KAI2 

Ligand)信号伝達がゼニゴケの無性芽数決定に関わることを見出してお

り、未同定のリガンド KLを受容すると受容体 KAI2 が活性化して F-

box タンパク質MAX2 により転写抑制因子 SMXL が分解に導かれ、SMXL

に抑制されていた遺伝子群が発現することが栄養繁殖の程度の調節に

おいて重要である可能性を見出していた(図 2)。 

 
 
２．研究の目的 

栄養繁殖の程度を調節する分子機構を明らかにするため、SMXL が直接転写抑制する無性芽形成

促進遺伝子群を単離し、それらの機能を解析するとともに、KL 信号伝達による無性芽形成制御

機構を明らかにすることを目的とする。 

 
 
３．研究の方法 

(1) 無性芽形成における SMXL 標的遺伝子群を単離する 

KL 信号伝達変異体を作出して、杯状体部分で RNA-seq 解析を行う。また、独自に開発した

KL信号伝達誘導系を用い、KL信号がオンの時とオフの時の RNA-seq 解析を行う。KL信号伝

達依存的に発現変動した遺伝子群を SMXL の下流遺伝子群として選抜する。さらに、データ

ベース等の情報も統合して無性芽形成に関わる遺伝子群を選抜する。 

(2) 無性芽形成における SMXL 標的遺伝子群の機能解析： 

(1)で選抜した無性芽形成における SMXL 標的遺伝子群から、配列情報などを基に解析対象

とする遺伝子を選び、分子マーカーを利用して発現部位を決定する。また、機能欠損変異体

を作出し、表現型を解析する。これらの解析から、無性芽形成への関与が明確であると確認

された遺伝子について、形態学的、組織化学的な解析や無性芽形成分子マーカーを用いた遺

伝学的解析を行う。 

(3) KL 信号伝達系による標的遺伝子の制御： 

(2)で解析対象とした SMXL 標的遺伝子と KL信号伝達遺伝子との多重変異体作出、KL信号伝

達変異体での標的遺伝子の過剰発現等を行い、SMXL 標的遺伝子が KL信号伝達の下流で機能



することを検証する。KL 信号伝達変異体における SMXL 標的遺伝子の挙動を調べ、KL 信号

伝達による標的遺伝子の制御機構に関する知見を得る。同定した標的遺伝子の環境応答を

調べ、無性芽数を制御する環境情報に関する情報を得る。 

 

 

４．研究成果 

(1) 無性芽数が遺伝的に決定される形質であることを見出し、無性芽形成の調節に関わる遺伝

子群を特定した 

ゼニゴケの栄養繁殖が遺伝的に制御されていることを示し、定量的に解析できる実験系を

立ち上げた。KL信号伝達変異体の定量的解析から、KL信号が流れると無性芽が形成される、

すなわち KLは無性芽形成ホルモンであることを明らかにした。また、経時的な杯状体形成

過程の観察手法と分子マーカーによるKL信号伝達の可視化手法を確立し、若い杯状体では

杯状体全域で KL 信号が伝達され、杯状体が成長するにつれて KL 信号が伝達される部位が

杯状体周縁に限定され、無性芽形成が終了する頃にはKL信号伝達が停止することを明らか

にした。これらの解析結果から、KL 信号を適切なタイミングでオンからオフに切り替える

ことで、杯状体内に形成する無性芽数が適切に制御されていることを示した。ゼニゴケの栄

養繁殖をモデルとして、今後、栄養繁殖に関わる環境要因の決定やその伝達など独自性の高

い研究の展開が期待される。 

さらに、KL 信号伝達のオン／オフ依存的な杯状体部分の網羅的遺伝子発現解析によって、

無性芽形成時に発現が上昇する遺伝子群から GEMMA-ASSOCIATED MYB1 (GCAM1)遺伝子を見

出した。ほかにも SMXL の下流遺伝子群を選抜しており、今後の機能解析を予定している。 

(2) 無性芽形成における GCAM1 の関与を明らかにした 

分子マーカーを用いて GCAM1 の発現部位の解析を可能にし、GCAM1が無性芽形成部分で特異

的に発現することを明らかにした。GCAM1 は杯状体形成に関与することが報告されていた

が、GCAM1 機能欠損変異体および過剰発現体の表現型解析によって、無性芽数の制御にも関

与することを示した。GCAM1 の発現量と無性芽形成の関係を解析したことで、GCAM1 の発現

量に応じて無性芽数が増加することが明らかになった。今後、無性芽形成部分を同定するマ

ーカーとして GCAM1 が利用できる可能性が示された。 

(3) KL 信号伝達依存的な GCAM1 発現制御を明らかにした 

KL 信号伝達が無性芽形成に関与する GCAM1 を介して杯状体や無性芽形成を制御するのでは

ないかと考え、KL信号伝達変異体における GCAM1 発現量を解析した。SMXL 機能欠損変異体

では、野生型植物に比べて GCAM1 遺伝子

の発現量が高くなっており、無性芽数が

増加していた。また、KL 信号伝達誘導系

においても、KL 信号伝達誘導時に GCAM1

発現が上昇していた。したがって、KL は

GCAM1 遺伝子の発現をコントロールする

ことにより、無性芽形成数を制御してい

ることが明らかになった (図 5)。 

以上より、KL信号伝達のオン/オフを制御することによって GCCAM１遺伝子の発現を制御し、

無性芽数を調節する、すなわち栄養繁殖の程度が調節されていることがわかった。KL 信号



伝達のオン/オフの切り替えを指標として、環境情報が KL信号伝達を介して栄養繁殖(無性

芽形成)を調節する仕組みを解明できる可能性が示唆され、今後、さらなる解析を行う。環

境に応じた栄養繁殖調節機構の解明によって、植物の増殖原理の理解に迫ることができる

と期待される。 
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