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研究成果の概要（和文）： 

陸上植物は、光情報（日長、光質）を感知して栄養成長から生殖成長への総転換を制御する。

本研究は、植物の赤色光・遠赤色光受容体フィトクロムによる成長相転換調節の基本プログラ

ムとその進化を理解することを目的とし、現存する種の中で、陸上植物進化の基部に位置する

“苔類ゼニゴケ”をモデルとし研究を行った。ゼニゴケのフィトクロムが核で機能し、遺伝子

発現を制御することを示す結果を得た。ゼニゴケのフィトクロムが転写因子PHYTOCHROME 

INTERACTING FACTOR（PIF）の相同遺伝子を介して光応答を制御すること、また細胞周

期の調節因子サイクリン D の発現調節御に関わることを示唆する結果を得ている。フィトクロ

ムによる核内遺伝子発現を介した細胞分裂制御が、ゼニゴケの成長相転換制御に関与する可能

性を示唆した。 

 
研究成果の概要（英文）： 

Plants regulate their growth phase transition in response to light environment such as 
day-length and light qualities. We focused on a red/far-red receptor, phytochrome, as a 
key regulator of growth phase transition, and investigated the phytochrome-mediated 
signaling mechanism in the liverwort Marchantia polymorpha. We showed that 
phytochrome is translocated to nucleus in response to light. A series of transgenic 
approaches suggested that phytochrome regulates gene expression via a homologue of 
transcription factor, PHYTOCHROME INERACTING FACTOR (PIF). Our results also 
implied that the active-form phytochrome up-regulated the expression cyclin D, a core 
regulator of cell cycle progression. Taken together, phytochrome in Marchantia could 
regulate the growth phase transition by regulating, possibly via PIF, the nuclear gene 
expression of cell cycle gene such as cyclin D. 
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１．研究開始当初の背景 

（１）植物のライフサイクルにおいて、最も
重要なイベントは子孫を残すための栄 養成
長相から生殖成長相への転換である。動くこ
との出来ない植物は、異なる個体間での交配
を可能にするため、適切な生殖成長相移行時
期を認識する精巧な制御機構を進化させて
きた。中で も日長と光質は、植物において
生殖成長相転換のタイミングを決定する上
で、重要な環境因子である。シロイヌナズナ
やイネにおいて、フィトクロムによる花成制
御機構が精力的に研究されて来た。シロイヌ
ナズナには、A から E の 5 つのフィトクロ
ム分子種が存在し、花成応答においては、 

phyA が促進的に、phyB が抑制的に機能す
ることが知られている。これまでフィトクロ
ム下流の成長相転換制御因子として花成ホ
ルモン FT が報告されている。しかし顕花植
物における光シグナル伝達は 複雑であり、
フィトクロムから FT に到る花成制御の分
子機構は未だ解明されていない。 

 

（２）ゼニゴケ（Marchantia polymorpha L.） 

は、陸上植物進化の基部に位置し、半数体優
勢の生活史や遺伝的冗長性の低さなど、分子
遺伝学の実験モデルとして数々の利点を備
えている。近年、ゲノム解析プロジェクトが
始動したことに加え、申請者によりアグロバ
クテリウムを介した高頻度形質転換系（Plant 

Cell Physiol 49, 1084-91, 2008）や、ジーンターゲ
ティング法など、分子レベルの実験基盤が急
速に整備されてきた。 

 

（３）雌雄異株のゼニゴケは、栄養成長時に
は雄株、雌株で形態的な差 異はないが、生
殖成長へと移行するとそれぞれ異なる形状
の生殖器 官を発生させる。実験室における
培養条件、22oC、40-50 µmol m-2 s-1 の連続
白色光(蛍光灯)照射下では生殖器を形成しな
い。野外では、 長日条件に応答し生殖成長
相に移行すること、また長日条件においても、
蛍光灯(遠赤色光を含まない)ではなく、白熱
灯(遠赤色 光を含む)照射によって生殖器を
形成することが報告されていた。 

 

（４）申請者らの研究により、連続白色光(蛍
光灯)照射に加え、15~40 µmol m-2 s-1 の遠赤
色 光(LED)を連続的に照射することにより、
生殖器官が形成されることが判明した。さら
に赤色 LED 光+暗黒の繰り返しパルス(間
歇)照射では栄養成長を続けるのに対して、赤
色 LED 光照射後 に遠赤色 LED 光照射+

暗黒の繰り返しパルス(間歇)照射より生殖成
長相に移行することが観察さ れた。これら
の結果は、赤色光/遠赤色光受容体であるフィ
トクロムがゼニゴケ成長相転換制御 の重要

因子であることを示唆している。 

 

（５）申請者らにより、ゼニゴケのフィトク
ロム遺伝子(MpPHY) が単離され、ゲノム中
に 1 コピーしか存在しないこと。その一次構
造と in vitro での機能は、高等植物のフィト
クロムと良く似ていることが明らかとなっ
た。また恒常的活性型 Mpphy 発現株および
MpPHY 発現抑制株を用いた解析により、ゼ
ニゴケにおいて、活性型フィトクロムが栄養
成長から生殖成長への転換を抑制するモデ
ルが推定された。 

 

２．研究の目的 

 ゼニゴケの成長相転換におけるフィトク
ロム機能メカニズムを解明する。そのためフ
ィトクロムによる、ゼニゴケ形態形成制御の
分子メカニズムを解析する。 

 

３．研究の方法 

（１）Mpphy 特異的抗体の作出と、それを用
いた Mpphy 諸性質の解析 
（２）蛍光タンパク質を用いたフィトクロム
細胞内挙動の観察 
（３）逆遺伝学的解析によるフィトクロム下
流シグナル伝達因子の単離と機能解析 
（４）細胞分裂の主要制御因子の単離と、フ
ィトクロム制御に関する解析 
 
４．研究成果 
（１）Mpphy 特異的抗体を用いて Mpphy タン
パク質の安定性評価を行った。Mpphy タンパ
ク質の蓄積量が暗所において増加し、明所で
も比較的安定に存在する被子植物における
II 型フィトクロムに近い性質を持つことを
見出した。 
 
（２）35Spro:MpPHY-Citrine 発現株を用いた
細胞内局在化移籍により、Mpphy が赤色光だ
けでなく、遠赤色光や青色光にも応答して短
時間で核内に移行することを示した。（１）
の結果と総合し、ゼニゴケフィトクロムが光
に安定な II 型フィトクロムの性質と、赤色
光のみならず遠赤色光や青色光にも応答し
て核移行する I型フィトクロムの性質も併せ
持つことが示唆された。 
 
（３）Mpphy の核内でのシグナル伝達機構に
関与すると考えられる、ゼニゴケ PIF3 相同
遺伝子（MpPIF-like; MpPIL）の単離と機能
解析を行った。MpPILpro:GUS 発現株を用いた
発現組織解析を行ったところ、MpPIL の発現
組織は MpPHY の発現組織と重複していた。ま
た、MpPIL 過剰発現株、および MpPIL ノック
アウト株を作出し、野生株および恒常活性型
MpphyY241H 発現株とともに無性芽から葉状体



への形態形成について解析を行った。MpPIL
過剰発現株では赤色光下や青色光下におい
て野生株より立ち上がって慎重成長した表
現型を示した。一方 MpPIL ノックアウト株で
は赤色光下において野生株と大差ない表現
型を示した。これに対し青色光下においては
光の照射方向に伸長せず、葉状体が扁平に成
長した。さらに、遠赤色光下において、無性
芽が成長を開始し、扁平に成長した。これら
の表現型は MpphyY241H 発現株の表現型に類似
しており、MpPIL がゼニゴケの赤色光シグナ
ル伝達機構を負に制御する因子であること
が示唆された（図１）。 

 

 
 以上から、光形態形成を負に制御する転写
因子を介したフィトクロムシグナル伝達機
構が陸上植物進化の最も基部に位置する苔
類の時点で既に獲得された形質であること
が明らかとなった。 
 
 
 
（４）ゼニゴケのゲノム・EST データベース
を用いて代表的な細胞周期制御因子の探索
を行った。その結果、B タイプサイクリンが
２種見つかり、CYCB;1 には分解認識配列の
Destruction box があるが CYCB;2 にはないこ
とがわかった。それ以外の CDKA, CDKB, CYCA, 
CYCD, E2F, DEL, DP, RBR, KRP, CCS52 はそ
れぞれ１分子種のみ存在することが推測さ
れた。各遺伝子について、その他植物の相同
遺伝子と配列比較を行ったところ、ゼニゴケ
のほとんどの細胞周期遺伝子はその他植物
と同様に保存モチーフや機能ドメインを保
持していることが明らかとなった。以上のこ
とから、ゼニゴケにおいても基本的な細胞周
期制御機構が存在することが示唆された（図
２）。 
 

 
 
 
 次に、ゼニゴケ細胞周期遺伝子の発現を赤
色光が制御しているかどうかを検討した。ま
ず、白色光下で培養したゼニゴケ葉状体にお
いて、遠赤色光照射とそれに続く暗処理によ
り、CYCD（推定 G1 サイクリン）、CYCB;1（推
定 G2 サイクリン）の発現がほぼ完全に抑制
されることを見出した。この状態から赤色光
を短時間照射すると、CYCD の発現が２時間以
内に誘導されること。CYCB;1 の発現は、CYCD
の発現上昇よりも遅れて（６時間以降）誘導
された（図３）。このことから、赤色光はフ
ィトクロムの活性化を通じて、D タイプサイ
クリンの転写を誘導することにより、静止細
胞を細胞周期に進入させることが示唆され
た。 

 

図２、ゼニゴケにおける細胞周期制御因子 
ゼニゴケゲノム情報から、細胞周期制御の
主要因子を探索した。ゼニゴケは植物と同
様であるが冗長性の低い細胞周期制御シス
テムを持つことが示唆された。 

図１、フィトクロムによる核内転写制御 
フィトクロムは光照射により核内へ移行
し、転写抑制因子 PIL に作用して下流遺伝
子の転写を制御するモデルが推定された。 

図３、赤色光による細胞周期因子の 
   転写制御 
ゼニゴケ葉状体を暗処理後、赤色光（R）ま
たは暗所（D）で処理し、経時的にサンプリ
ング後、CYCD と CYCB 遺伝子の RNA 量をリア
ルタイム PCR 法により計測した。赤色光後
短時間でにCYCDの転写量が上昇しているこ
とが明らかとなった。 
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