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研究成果の概要（和文）：植物はクローン個体による栄養繁殖でさかんに増殖する。栄養繁殖の制御因子に、新
規植物ホルモンと目されるKAI2-Ligand (KL)がある。本研究では、ツノゴケ類を用いてKL信号伝達と栄養繁殖制
御のしくみを解析した。
本研究では、ナガサキツノゴケでKL信号伝達の標的遺伝子を網羅的に探索し、陸上植物で広く保存された標的遺
伝子を特定した。さらに、KL応答レポーター株とKL応答を遮断した株を作出し、生理機能解析の実験基盤を整え
た。また、独自の栄養繁殖を発達させたホウライツノゴケにおいて、クローン個体の発生様式を明らかにすると
ともに、形質転換法を確立し栄養繁殖の新規研究モデルとしての実験基盤を整備した。

研究成果の概要（英文）：Plants propagate vigorously by generating clones through a process called 
vegetative reproduction. KAI2-Ligand (KL), an as-yet-unknown novel plant hormone, is one of the 
regulators of vegetative propagation. In this study, we investigated the mechanism of KL signaling 
and vegetative reproduction in hornworts.
In the hornwort Anthoceros agrestis, we comprehensively searched for target genes of KL signaling, 
and identified genes that are widely conserved in land plants. Additionally, we generated 
KL-response reporter plants and plants that blocked the KL signaling to further analyze the 
physiological function of KL. Furthermore, we explored the developmental basis of vegetative 
reproduction in the hornwort A. angustus, which evolved a unique vegetative reproduction system. To 
facilitate future experiments as a new research model for vegetative reproduction, we established a 
transformation method in A. angustus.

研究分野：植物発生
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研究成果の学術的意義や社会的意義
栄養繁殖は植物の重要な繁殖戦略であるとともに、植物栽培における重要な性質でもある。本研究では、陸上植
物で共通してKL信号伝達に制御される遺伝子を明らかにした。これらの遺伝子とKLによる栄養繁殖制御の関係を
明らかにすることで、栄養繁殖を精緻に制御する技術につながると期待される。
また、本研究ではホウライツノゴケという新たな栄養繁殖の研究モデルを立ち上げた。ツノゴケ類はコケ植物の
なかでも最初期に分岐した系統であり、被子植物などの維管束植物や従来のモデルコケ植物とは進化的に大きな
隔たりがある。今後、栄養繁殖の普遍性や多様性を解明する研究への展開が期待される。

※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。



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

 効率的な繁殖は⽣物にとって普遍的な課題である。植物
は根や茎などからクローンをつくる栄養繁殖のしくみを発
達させ繁栄を収めた。 
 陸上植物は共通の祖先から進化した。進化の最初期にコ
ケ植物と維管束植物が分岐し、その後、コケ植物ではツノゴ
ケ類と蘚苔類が分岐した（図 1）。苔類ゼニゴケでは、栄養
繁殖制御のマスター遺伝⼦として GCAM1 が知られる[1]。
GCAM1は種⼦植物で腋芽形成を制御する遺伝⼦のオーソロ
グであり、栄養繁殖の制御機構は陸上植物の共通祖先です
でに獲得されていたと考えられる（図 2）。 
 KAI2-Ligand（KL）は、未同定ながらその存在が確実視される新規植物ホル
モンである。KL が KAI2 受容体に受容されると、抑制因⼦ SMXL が分解さ
れ、標的遺伝⼦が発現する（図 3）。KL 信号伝達経路は陸上植物の共通祖先で
獲得され、維管束植物では KAI2 の遺伝⼦重複でストリゴラクトン（SL）を
リガンドとして受容する姉妹経路が⽣じた。SL は腋芽の伸⻑を制御する[2]。 
 
２．研究の目的 

 申請者らの研究室では、KL 経路がゼニゴケにおいて無性芽（クローン個体）形成を
制御することを⾒出した。KL 経路を活性化すると無性芽形成が促進され、不活性化す
ると無性芽形成が阻害される。さらに、GCAM1 は KL の下流で働く[3]。⼀⽅、種⼦植
物では KL 経路は栄養繁殖を制御しない。これらの結果から、KL 経路の祖先的機能は
栄養繁殖の制御であり、維管束植物では SL との機能分担で KL 経路はその機能を失っ
たのではないかと考えた。その結果、GCAM1 は KL 経路に制御されなくなったと考え
る。以上を踏まえ、本研究では、KL 経路は栄養繁殖を制御するためのホルモン信号伝
達系として誕⽣したという仮説の検証を⽬的とした。 
 
３．研究の方法 

 まず、（1）ツノゴケにおける KL 経路の機能を解明する。次
に、（2）ツノゴケ GCAM１の機能を解明するとともに、KL 経路
との遺伝学的関係を明らかにする。さらに、（3）ゼニゴケで KL
経路の下流で栄養繁殖を制御する標的遺伝⼦群を特定し、ツノ
ゴケでも保存されているかを明らかにする（図 4）。 
 
（1） 研究にはホウライツノゴケを⽤いる。ホウライツノゴケは無性芽を⽣産すること
が知られ、また全ゲノムが解読されている[4]。ホウライツノゴケには、1 コピーの KAI2、
SMXL が存在する。CRISPR/Cas9 によりこれらの機能⽋損変異体を作成し、無性芽の数
や無性芽をつける領域の変化を解析する。ホウライツノゴケへの形質転換が必要となる
ため、近縁種であるナガサキツノゴケの⼿法[5]を応⽤する。  



（2） GCAM1 機能⽋損変異体を作成し、無性芽の⽣産における表現型を解析する。
GCAM1 と KAI2 や SMXL との⼆重変異体を作成し、遺伝学的な上下関係を解析する。 
 蛍光タンパク質を⽤いたレポーター株を作出して GCAM1 の発現領域を解析する。
KAI2 および SMXL 変異体で GCAM1 の発現領域が変化するかを解析する。 
 
（3） 申請者らは、ゼニゴケにシロイヌナズナの SL 受容体 AtD14 を導⼊し、SL投与で
誘導的に KL 経路を活性化する系を確⽴した（図 4）[6]。この SL誘導系を⽤い、KL 経
路の活性化で発現量が変化する遺伝⼦を RNA-seq で網羅的に探索する。このとき、タ
ンパク質翻訳阻害剤を⽤いて KL 経路の直接の標的と⼆次的な応答遺伝⼦を区別する。 
 ホウライツノゴケでも部位ごとの RNA-seq を⾏い、栄養繁殖に関わる遺伝⼦を特定
し、ゼニゴケと共通する遺伝⼦を特定する。（2）と同様にして、KL 経路の下流にあるか、
実際に栄養繁殖を制御しているかを解析する。 
 
４．研究成果 

（1） ホウライツノゴケで無性芽の発生様式を解明し、制御因子候補を特定した 

 ホウライツノゴケでは分⼦遺伝学研究の先例がなく、無性芽の発⽣様式や関連する遺
伝⼦も不明であった。そこでまず、ホウライツノゴケの無菌化系統を作出し、均⼀かつ
効率的に成⻑する培養条件を検討した。次に⾛査型電⼦顕微鏡や共焦点レーザー顕微鏡
を⽤いて詳細に観察し、無性芽がどのように⽣産され、どのように発⽣するのかを明ら
かにした。 
 ホウライツノゴケの各発⽣段階で RNA-seq を⾏い、無性芽形成時に特異的に機能す
る遺伝⼦を特定した。発⽣制御に重要と考えられる転写因⼦に着⽬すると、ゼニゴケな
どで既知の栄養繁殖制御因⼦はなかった。ホウライツノゴケでは、無性芽の発⽣様式も
他の植物とは異なるユニークなものであり、独⾃に無性芽形成のしくみを発達させたこ
とが考えられる。したがって、今回発⾒した遺伝⼦の機能を解析することで、陸上植物
の栄養繁殖機構の多様性の⼀端を解明できると期待される。 
 
（2） ホウライツノゴケの形質転換手法を確立した 
 当初、ホウライツノゴケでの遺伝⼦機能解析を予定していた。しかし、ホウライツノ
ゴケへの遺伝⼦導⼊は予想以上に困難であることが判明し、本研究では形質転換⼿法を
確⽴するにとどまった。 
 
（3） ナガサキツノゴケで KL 経路の機能解析を行った 

 ホウライツノゴケの代わりに、形質転換⼿法の確⽴されていたナガサキツノゴケを⽤
いて、ツノゴケ類における KL 経路の機能を調べた。 
 KL アナログを処理して 30 分後の遺伝⼦発現を RNA-seq 解析したところ、遺伝⼦の
発現促進が⾒られる⼀⽅、発現低下はほとんど⾒られなかった。この結果は、KL 経路
は転写抑制因⼦ SMXL の分解により標的遺伝⼦の発現を促すという、他の植物でのモ
デルとよく⼀致する。処理後 30 分という応答の速さも加味すると、KL 経路により直接
制御される遺伝⼦を数多く特定できていると期待される。 
 KL 経路の⽣理機能を明らかにするため、RNA-seq で特定した KL応答遺伝⼦のプロ
モータ活性を可視化するレポーター株を作出した。また、KL の有無によらず分解され



ない⾮分解型 SMXL を過剰発現する株を作出した。現在これらの株を⽤いて、KL 経路
がいつどこで機能するか、KL 経路を抑制することでどのような表現型が⽣じるかを解
析している。 
 
（4） 進化的に保存された KL 経路の標的遺伝子を解明した 

 ゼニゴケの SL誘導系で RNA-seq 解析し、KL 経路の標的遺伝⼦を明らかにした。ナ
ガサキツノゴケの RNA-seq で特定した遺伝⼦と重複するオーソログも多数⾒つかって
おり、進化的に保存された KL 経路の標的遺伝⼦を特定できている。 
 発⾒した遺伝⼦の⼀つについて、ゼニゴケで機能⽋損株を作出し表現型解析した。栄
養繁殖への直接的な影響は⾒られなかったものの、KL 経路の抑制に関わる機能を持つ
ことを⾒出しており、KL 経路における重要な制御因⼦として機能解析を進めている。 
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