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研究成果の概要（和文）：陸上植物進化の基部に位置する苔類のゼニゴケをモデルとして、進化軸を取り入れて
植物発生の制御ロジックを抽出することを目的とした。研究基盤として、解読されたゲノムの解析、ゲノムデー
タベース開発、ゲノム編集ベクター構築など機能解析のための実験系の整備を行った。陸上植物におけるオーキ
シンと三次元的成長制御、光シグナリング経路、細胞分裂制御、有性生殖誘導機構といった発生制御の基本シス
テムは、植物が陸上進出したときに既に成立していたことを明らかにした。ゼニゴケを起点した解析から、植物
の生殖細胞系列を決定に関与する鍵因子を同定することもでき、進化軸を取り入れた植物研究の有効性が示され
た。

研究成果の概要（英文）：We studied the logics of plant development from a point of evolutionary view
 using the liverwort, Marchantia polymorpha, a member of basal land plant lineages as a model. We 
developed the genome database, genome editing vectors, and other molecular tools for experimental 
biology of M. polymorpha. By the comparative and reverse genetic studies of fundamental factors 
known to regulate angiosperm development, we showed that the common ancestor of land plants had 
acquired the basic system of plant development including auxin-dependent three-dimensional growth, 
light signaling pathways, cell division regulation, and environmental induction of sexual 
reproduction. Starting with the mutant analysis and its causal gene identification in M. polymorpha,
 we identified the master regulator, BONOBO, which determines the germline cell lineage in land 
plants. We concluded the evolutionary strategies to plant developmental biology are highly effective
 and informative.

研究分野： 植物分子遺伝学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
現在陸上で繁栄する植物は、約 4.7 億年前

に陸上進出を果たした共通の祖先に由来す
る。進化の過程で遺伝子の重複、欠失、突然
変異を重ねながら現生の被子植物の複雑な
制御システムが成立した。この陸上植物の遺
伝制御システムの原点は陸上化した時点の
共通祖先にある。祖先植物を研究に利用する
ことは不可能であるが、現生植物のなかに遺
伝情報は引き継がれている。研究を開始する
時点で次世代シーケンサーに代表される
DNA 解析技術の発展を牽引役として、研究対
象の生物が広がりを見せ、生命現象を引き起
こすメカニズムの普遍性と多様性を扱う研
究が可能な状況が生まれつつあった。 
苔類は陸上植物進化の基部に位置し、植物

の進化的変遷を理解する上で鍵となる生物
群である。なかでもゼニゴケ（Marchantia 
polymorpha）は実験生物として優れた特徴を
もち、ユニークかつ革新的なモデル生物とし
て急速に世界から注目されていた。また、ほ
ぼ完全なゲノム配列と RNA-Seq による遺伝
子発現情報解析が実験に活用できる状態に
あった。被子植物はゲノムレベルでの重複を
経験し、器官の機能分化に伴う遺伝子の役割
分担が進んだ。これとは対照的に、ゼニゴケ
は体制や遺伝子構成が単純で、陸上植物とし
ての基本的なシステムの抽出に適している
ことが予想されていた。 
 
２．研究の目的 
陸上植物進化の基部に位置する苔類に属

するゼニゴケを対象に、連携研究者とともに
研究基盤を整備することで、本領域研究の基
本戦略のひとつである被子植物の発生制御
システムを実験的に投射し、植物発生制御系
の成立過程を進化的に検証する研究を強力
に推進する。 
また、独自の課題設定として、環境依存的

な発生制御機構を解析する。ゼニゴケの単純
さを活かし、被子植物でモジュール的に理解
されている発生制御系をネットワークとし
てつなぐブラックボックスの実体解明に挑
む。光受容体による光受容からの細胞周期制
御、赤色光・青色光とオーキシンに依存した
個体の発生制御、植物ホルモン信号伝達系、
概日時計と光質によって支配される栄養成
長プログラムから有性生殖への誘導を主た
る研究対象とする。これらの分子機構や情報
統合機構の解析を通じて、植物の可塑的な成
長・分化のロジックを探る。領域内を中心に、
このようなアプローチに関心をもつ研究者
と密接に連携することによって、コケ植物と
被子植物の進化的比較研究を推進し、陸上植
物の発生の基本ロジックを明らかにする。 
 
３．研究の方法 
進化軸に添った比較研究の生物材料とし

てのゼニゴケを効率よく活用するため、研究
に必要な実験基盤を開発し、研究に利用する。

開発した技術はコミュニティのリソースと
しても活用し、他の研究グループとも協力し
て、新しいモデル生物であるゼニゴケの発生
制御の全体像を探る。そのために、ゼニゴケ
ゲノムから得られる知見を集約し、データベ
ースとして利用できる体制を作る。ゲノム編
集に代表される新しい技術を積極的に導入
し、遺伝子機能解析を加速する。 
環境に強く影響を受ける植物発生制御の

全体像を理解するため、ゼニゴケの光応答を
詳細に観察し、分子遺伝学的な手法や細胞生
物学的な手法を用いて解析する。突然変異体
の単離と逆遺伝学的な遺伝子破壊を重視し、
表現型を指標に生理的な役割を解析すると
ともに、その背景にある分子機構や制御ネッ
トワークを解明する。光受容体による光情報
識別と植物発生制御の研究対象として、赤色
光によるフィトクロムを介した細胞周期制
御、青色光によるフォトトロピンを介した細
胞応答、転写制御を基本とするオーキシン信
号伝達系、概日時計による日長計測に支配さ
れる栄養成長から有性生殖の誘導を分子遺
伝学的および細胞生物学的に解析する。 
 
４．研究成果 
(1)ゼニゴケの実験基盤の開発と利用  
① ゼニゴケゲノム解析とデータベース 

ゼニゴケの遺伝子名の混乱をさける
ため、遺伝子命名法の国際的な統一規則
を提言した（論文 14）。また遺伝子名を
登録するために登録サイトを整備した
(http://marchantia.info/ nomenclature/)。 
米国 JGI のコミュティシーケンスプロ

グラムによるゼニゴケゲノム解読デー
タを国内外の研究者と連携して解析し、
陸上植物の成立に関する多くの情報が
得られた。ゼニゴケは、陸上植物に共通
する基本的な遺伝子セットを保有して
いるが、制御因子の遺伝的冗長性が極め
て低いことが特徴的であった。この成果
は、国際共同研究によるオープンアクセ
ス論文として公開した（論文 26）。また、
ゲノム情報を有効に活用するために、連
携研究者らとともにゼニゴケのデータ
ベースを開発し公開した（MarpolBase、
http:// marchantia. info/）。 

② 条件的変異誘導による遺伝子機能解析 
ゼニゴケが半数体世代が優占的な生

活環をもつことは遺伝解析に有利であ
るが、致死遺伝子を解析する場合には変
異体の取得が困難となる。そこで、
CRE-loxP による部位特異的組換え系を
利用した誘導欠失系を開発した。グルコ
コルチコイド受容体ドメインを融合す
ることで薬剤誘導的に核内へ移行でき
る CRE 組換え酵素を熱ショックプロモ
ーターで一過的に発現させることで変
異体を誘導することができた（文献 16）。
このコンストラクトを導入し一時的に
機能相補した状態で、致死性の内在遺伝



子を効率的に破壊できることと変異表
現型を誘導的に観察することができた。
つまり、変異が致死的な遺伝子の機能も
細胞レベルでの解析が可能となった。 

③ ゲノム編集による遺伝子破壊 
研究の初期に CRISPR/Cas9 を用いた

ゲノム編集が動物細胞で報告された。こ
の CRISPR/Cas9 による標的遺伝子の変
異誘導が植物に応用できるかを検証し、
ゼニゴケで変異体を分離できることを
示した（論文 5）。また、コドンの最適化
により Cas9 の発現量を増加させること
で、編集効率が著しく向上することがわ
かった。ゲノム情報を利用した gRNA の
設計プログラムをゲノムデータベース
に実装するとともに、汎用性の高いゲノ
ム編集ベクターを開発し、標的遺伝子の
変異体取得を効率的に行う系を開発し
た。 

④ その他の実験基盤開発 
ゼニゴケは相同組換えを行うが、その

効率は必ずしも高くない。相同組換え体
以外を除去するネガティブ選抜を組み
合わせることで遺伝子破壊株の単離を
可能にした（論文 14）。この系を応用し
て蛍光タンパク質のノックインベクタ
ーを開発し、遺伝子発現解析への利用を
可能にした（論文 27 など）。形質転換手
法の開発に関連して、異所的発現や高発
現に利用される汎用プロモーターの時
空間的な発現特異性解析（論文 4）、
Gateway 技術を利用したバイナリー形質
転換ベクター開発（論文 13）、作成した
形質転換系統や変異体の超低温保存法
開発（論文 17）などを進め、ゼニゴケの
実験基盤を整備した。一連のプラスミド
は、米国にある非営利の配布機関に寄託
し、世界の研究者が入手することを広く
可能にした。 

(2)植物の環境依存的発生ロジックの解明 
① 植物ホルモン信号伝達の進化 

ゼニゴケには核内転写制御によるオ
ーキシン信号伝達に必要な受容体
TIR1/AFB 、 転 写 コ リ プ レ ッ サ ー
AUX/IAA を 1 分子ずつもつ。また、下
流の DNA 結合性転写因子 ARF は、3 つ
の異なるクレードに属する転写活性型
および抑制型 ARF を計 3 分子保有する。
このようにオーキシン信号伝達に関わ
る遺伝子は冗長を欠くが生活環を通じ
てオーキシン応答を示すことができる。
この多様なオーキシン応答は、制御因子
の基本セットを用いて制御できること
から、遺伝的冗長性のみが応答の多様性
を生むのではなく、細胞ごとの応答能の
違いやホルモンの生合成制御が多様性
に寄与する可能性を提唱した（論文９）。
また、オーキシン生合成に関する酵素遺
伝子の解析から、オーキシンが頂端でト
リプトファンから合成されることを明

らかにし、オーキシンによる発生制御の
基本形が進化的に保存されていること
を示した（論文 11）。また、オーキシン
非感受性変異体のスクリーニングをき
っかけに、転写活性化型転写因子である
ARF1 がオーキシン依存的なパターン形
成を正に制御することが明らかになっ
た（論文 25）。これらの解析により、陸
上植物の共通祖先が既に植物の三次元
的体制の制御機構を獲得していたこと
を示した。 
 コケ植物には、ジベレリンやジャスモ
ン酸など、その存在や機能が不明な基本
的な植物ホルモンがあった。ゼニゴケは
ジャスモン酸生合成に必要な最終段階
の複数の酵素を欠くが、信号伝達の因子
は基本的に保持していた。ゼニゴケで作
用するジャスモン酸様化合物を同定す
るとともに、受容体にはその化合物に信
号伝達する選択性があることがわかっ
た。すなわち、陸上植物進化の過程で、
ホルモン生合成経路とシグナル伝達経
路が共進化した例を示すことができた
（論文 28）。陸上植物が誕生したときに
は、植物ホルモンによる発生制御は基本
的な機構は成立していたこと、進化とと
もに遺伝子の獲得と重複を経て植物が
段階的に多様で精緻な制御系を成立さ
せたことが明らかになった。 

② 光受容体を介する信号伝達 
植物の成長と発生は環境の影響を強

く受ける。光合成生物である植物は、環
境因子のなかでも光の影響を強く受け
る。光が細胞内で光受容体に吸収される
ことが引き金となり、信号伝達を介して
生理応答を引き起こす。ゼニゴケは、赤
色光受容体フィトクロム、青色光受容体
クリプトクロムとフォトトロピンを 1分
子ずつもっていた。被子植物ではフィト
クロムは多重遺伝子ファミリーにコー
ドされ、それぞれの変異体が異なる表現
型を示すことから、多様な反応様式の生
理応答は光受容体分子種の性質の違い
を利用して引き起こされると考えられ
てきた。ゼニゴケは 1 分子種のフィトク
ロムが、典型的なフィトクロム応答であ
る赤色光-遠赤色光可逆的な低光量応答
と連続した遠赤色光の照射による遠赤
色光高照射応答を 1分子種のフィトクロ
ムで行っていた。また、その下流にフィ
トクロム相互作用因子 PIF は 1 分子種の
み存在した。つまり、植物は陸上化した
時点で、フィトクロム応答の基本機構を
獲得し、多様な生理応答を行っていたこ
とが推定された（論文 2、10、22）。 
また、青色光受容体フォトトロピンの

遺伝子同定と生理応答解析により、変動
する光環境に細胞レベルで応答する仕
組みをもつことがわかった（論文 7、23）。 

③ 光質と概日時計を介する有性生殖誘導 



ゼニゴケの有性生殖は長日条件かつ
遠赤色光が存在する条件で誘導される。
被子植物で知られる概日時計の出力系
と位置づけられる GI/FKF 複合体がこの
ゼニゴケの有性生殖誘導に機能するこ
と、すなわち、被子植物では複相世代で
働く制御系が単相世代での環境応答に
も機能することを明らかにした（論文 6）。 
また、ゼニゴケは TOC1 や PRR とい

った GI/FKF の上流に位置づけられる概
日時計の構成因子をもち、リズムの形成
に機能することがわかった（論文 24）。 

④ 有性生殖プログラムの調節因子 
ゼニゴケの有性生殖誘導には遠赤色

光の存在が必要である。遠赤色光の非存
在下で有性生殖を行う機能獲得型変異
体の解析から、有性生殖誘導のマスター
制御因子として BONOBO を同定した。
BONOBO は、サブファミリーVIIIa に属
する bHLH 転写因子であった。蛍光レポ
ーターのノックイン系統を利用した時
空間的発現解析により BONOBO が生殖
細胞の系譜で特異的に発現することを
明らかにした。被子植物には BONOBO
オルソログが機能未知因子として存在
した。シロイヌナズナの変異体解析から、
BONOBO が被子植物において、花粉発
生初期段階の雄原細胞の機能分化に重
要な役割をもつことがわかった。つまり、
BONOBO は、陸上植物の進化を通じて
保持された生殖細胞系列の決定因子で
あった（論文 27）。 
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