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研究成果の概要（和文）：タイ類ゼニゴケを材料として、配偶体世代における有性生殖誘導のマスター制御因子
BONOBOを同定し、これを起点として有性生殖誘導の時空間的発現制御と環境依存的発現制御の分子機構を明らか
にした。また、雌性化因子FGMYBが発現すると雌性分化が起こり、その逆鎖にコードされるlnc RNA であるSUFが
発現すると雄に分化すること、また、その制御がlncRNA を介する転写抑制であることを明らかにした。さら
に、性二型性を示す半数体生物として初めて性染色体上にコードされる性決定因子BPCUを同定するとともに、こ
の性決定因子が常染色体上の性分化制御遺伝子座の制御を介して性決定することを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Using the liverwort Marchantia polymorpha, we identified BONOBO, a master 
regulator of sexual reproduction induction in the plant gametophytic generation, and elucidated the 
molecular mechanisms of spatiotemporal and environment-dependent regulation of sexual reproduction 
induction. We also found that female differentiation occurs when the feminization factor FEMALE 
GAMETOPHYTE MYB (FGMYB) is expressed, and male differentiation occurs when SUPPRESSOR OF 
FEMINIZATION, a long non-coding (lnc) RNA encoded on its complementary strand, is expressed, and 
that the regulation of lncRNA-mediated transcriptional repression. Furthermore, we identified a 
sex-determining factor, BPCU, encoded on the sex chromosome in a sexually dimorphic haploid organism
 for the first time , and showed that this sex-determining factor functions via regulation of FGMYB 
locus on the autosome.

研究分野： 植物発生生物学

キーワード： 有性生殖　性決定　性染色体　性分化　陸上植物進化　環境応答

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
配偶体世代の環境依存的な有性生殖誘導、性分化、性決定において、転写制御ネットワークとエピジェネティッ
クな制御により頑健性と可塑性が達成されることが明らかになった。この制御システムを分子系統学的位置付け
と合わせて考察することにより、植物生殖の制御機構の理解が大きく進んだ。また、約100年前に植物として初
めて性染色体が発見されたコケ植物から性決定因子が同定されたことで長年の謎が解明されたという意義があ
る。また、性決定因子には性染色体間の相同遺伝子が存在し、有性生殖誘導機能を共有することを明らかにし
た。これは予想外の発見であり、性染色体進化や多様な性決定に関する新たな知見を加えた。

※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。
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１．研究開始当初の背景 

(1) 有性生殖は生命の継承と生物の進化において重要な仕組みである。有性生殖の本質は生殖細
胞の決定や分化と雌雄配偶子の発生、配偶子の受精および減数分裂にあるが、植物においては主
に花成や花器官発生の問題として扱われることが多く、生殖細胞の決定、性分化、性決定に関す
る理解は遅れていた。植物は胞子体世代（2n）と配偶体世代（n）に多細胞体制をとり、これら
を繰り返す「世代交代」をもつという特徴がある。従来の植物の生殖研究においてモデルとして
利用されることが多い被子植物では配偶体世代が極端に縮退し、胞子体に依存して存在する。配
偶体世代が優占的であるコケ植物を用いることで配偶体世代における有性生殖に関連した発生
と性分化の理解が進むことが期待された。研究の開始当初は、タイ類ゼニゴケのゲノム解析が完
了し、また、CRISPR/Cas9 による効率的ゲノム編集が可能となり、ゼニゴケをモデルに研究を効
率的に行う基盤が整備された段階にあった。維管束植物とは姉妹群の関係であるコケ植物の一
種、タイ類ゼニゴケを材料に配偶体世代の生殖メカニズムを効率よく調べ、得られた知見を被子
植物と比較することによって、陸上植物の進化における保存性と多様性を理解することができ
ると期待された。 

(2) 植物における有性生殖は花成として知られる成長相転換に代表されるように環境の影響を
強く受けるという特徴がある。既にゼニゴケの有性生殖誘導が日長や光質によって制御される
こと、日長が被子植物と共通した制御因子を介していることを明らかにしていた。生殖細胞系列
の分化のマスター制御因子として bHLH 型転写因子 MpBNB を見出し、その発現が引き金とな
り有性生殖が開始されることを予想していたが、その分子機構は不明であった。 

(3) 雌性化因子として MpFGMYB を見出し、この遺伝子を欠くと遺伝的に雌の個体が雄に性転
換することを見出していた。また、遺伝的雄においては、FGMYB遺伝子の発現が同一遺伝子座
の逆鎖にコードされる long non-coding (lnc) RNAであるMpSUFが抑制することを見出していた。
つまり、MpFGMYB-MpSUFによる性決定モジュールの存在が推定されていたが、その制御機構
は不明であった。 

(4) コケ植物には性染色体を有する雌雄異株の種があり、約 100年前に植物の性染色体の発見の
端緒となった。染色体の観察から雌の性染色体の存在が性決定に
重要であることが示されたが、性決定因子の同定や性染色体の進
化に関する研究は進んでいなかった。研究開始当初には性染色体
の一次構造解析を進めており、性決定因子の同定が待たれる状況
にあった。 

 

２．研究の目的（図１） 

(1) 植物の有性生殖は、胚発生時に生殖細胞系列が決定する動物
とは異なり、環境要因の影響を強く受け、生殖細胞が成長の過程
で後成的に決定されるという特徴をもつ。植物の有性生殖の誘導
は被子植物の花成研究から制御因子の同定や制御ネットワーク
の解析が進んだが、配偶体世代における有性生殖の理解は遅れて
いた。そこで、配偶体世代の生殖細胞誘導の鍵因子として発見し
た MpBNB を起点として環境依存的な生殖誘導制御の分子実体の
解明を目指した。 

(2) 生殖には雌雄の配偶子の発生が重要である。従来の植物の性
分化の研究は、雌蕊や雄蕊といった器官発生として扱われること
が多く、配偶体世代における胚のうや花粉における配偶子発生は
性決定という視点では解析されてこなかった。コケ植物は配偶体世代が優占的で明瞭な性分化
を行う。配偶体世代における性分化を研究するために優れた材料である。研究の開始当時には、
ゼニゴケの性分化モジュールとして MpFGMYB-MpSUF 遺伝子座を見出しており、配偶体世代の
性分化制御を知るうえで重要な手がかりとなると考えた。そこで、MpFGMYBを中心として雌性
生殖器官と配偶子形成を導く制御機構を解析することとした。さらに、MpSUF による抑制機構
の解明は、植物の性分化制御の研究に留まらず、lncRNAによる遺伝子発現制御の解析としても
重要である。 

(3) 有性生殖には雌雄の性が必要であり、性決定機構の解明は生物学的にも重要な課題である。
これまでに哺乳類の XX/XY や鳥類の ZW/ZZ に代表される２倍体生物の性染色体と性決定因子
の解析が進められ、因子の同定や染色体進化の観点から研究が進んでいる。植物の性決定も、被
子植物に代表される胞子体世代の性決定については研究が進められ、知見が蓄積した。しかし、
半数体生物の性染色体進化や性決定因子同定に関する研究は遅れていた。そこで、性染色体をも
ち雌雄異株でゼニゴケを材料に、雌の性染色体にコードされると予想される雌性決定因子
Feminizer を同定することとした。Feminizer は常染色体上の MpFGMYB-MpSUF 遺伝子座の
MpSUF の発現を抑制することが予想された。その制御機構の解析を、同定した遺伝子に基づい
て進めることとした。 

図 1. 本研究で扱う遺伝子ネッ
トワーク。遺伝子名を記した因
子は研究開始時の鍵因子。実体
は不明であった性決定因子や矢
印や T バーで記した遺伝的関係
を対象として発生制御機構の解
明を目的とした。 



 

３．研究の方法 

MpFGMYB 転写因子とMpSUF lncRNA からなるゼニゴケの性分化制御モジュールを中心に、以
下の項目について、ゼニゴケの特徴を活かした遺伝学解析、高効率ゲノム編集による変異体解析、
レポーター解析を用いて、分子レベルの解析を進めた。特に、次世代シーケンサーを用いたトラ
ンスクリプトーム、エピゲノム解析手法を取り入れ、クロマチン動態に注目した。中心的な制御
因子（MpBNB、Feminizer、MpFGMYB、MpSUFなど）が作る制御ネットワークを明らかにする
ことを試みた。各項目の具体的な目標は次の通りである。 

(1) 転写因子を介する環境に依存した生殖誘導機構の解明 

1-1 転写因子 MpBNB による発現制御標的の同定 

1-2 MpBNB の環境依存的発現機構の解析  

(2) 性染色体に座乗する遺伝的性決定因子 Feminizerの同定と機能解析 

2-1 性染色体上の Feminizerの同定 

2-2 同定された Feminizerの分子機能解析 

2-3 FeminizerによるMpSUFの発現制御 

2-4 Feminizerの性染色体間相同遺伝子の機能解析 

(3) MpSUFを介した MpFGMYB 調節モジュールの制御機構の解明 

3-1 MpSUF lncRNA の作用メカニズム 

3-2 MpSUF機能に必要な構造の決定 

3-3 MpSUF-FGMYB遺伝子座のクロマチン状態の解析 

(4) MpFGMYB による雌性生殖器官と生殖細胞の形成のメ
カニズムの解明 

4-1  MpFGMYB 制御標的遺伝子の同定と解析 

(5) 性分化における TALE型ホメオボックス転写因子の機能
解析 

 
４．研究成果 
(1) 転写因子を介した環境に依存した生殖誘導制御機構  

MpBNB は造卵器・造精器発生の元となる生殖細胞系列の決
定に必要であることを明らかにした。この機能はシロイヌナ
ズナでは花粉の雄原細胞分化に必須であった（図２、
Yamaoka et al., 2018）。ゼニゴケでは長日条件に遠赤色光を補
光した条件で MpBNB が発現し、生殖器の成長を開始した。
この遠赤色光誘導が、フィトクロムを介した高照射応答であ
ることを明らかにした（Inoue et al., 2019）。また、長日誘導
は被子植物の日長経路制御因子のオーソログ MpGI/MpFKF

を介することに加えて、転写抑制因子 MpCDFの日長依存的分解が重要であることを明らかにし
た。また、MpCDF には TOPLESS 結合部位が存在することを見出し、その領域を除くと転写抑
制が起こらないことがわかった。また、CUT&RUN 法により MpCDFの結合遺伝子を同定したと
ころ標的遺伝子に MpBNBが含まれていた。環境からの情報を入力として有性生殖を誘導する制
御システムの一端が明らかになった（論文未発表）。 

 

(2) 染色体にコードされる配偶体世代の性決定因子の同定と機能（図３） 

逆遺伝学的に U 染色体上の転写因子などの変異
体を作出することで、ゼニゴケの U 染色体上の
性決定遺伝子 Feminizer を同定した (Iwasaki et 

al., 2021)。雄株に導入すると雌性化を引き起こす
遺伝子として同定された性決定遺伝子は植物に
特 異 的 な 転 写 因 子 で あ る BASIC 

PENTACYSTEINE (BPC)ファミリーをコードし
ており、MpBPCU と命名した。MpBPCU は、常
染色体上の性分化モジュールである MpFGMYB-

MpSUF 遺伝子座の発現制御を介して雌性化に機
能していた。MpBPCU 遺伝子を欠損させると、UV

染色体をもつ異数性株は雌性表現型が雄性に転換し、半数体個体では有性生殖誘導が阻害され
た。つまりMpBPCU は U 染色体にコードされる性決定因子であるとともに、有性生殖誘導にも
関与するこれまでに知られていない性決定因子であることがわかった。驚いたことに MpBPCU

にはガメトログとして V 染色体上に MpBPCVが存在し、2つの BPC は共通した機能として有性
生殖誘導に関与していた。コケ植物を中心としたBPCの分子系統解析ではタイ類のBPCはBPCU

型と BPCV 型に分岐しており、ゼニゴケの性染色体はおおよそ 4億 3000万年前に確立されたこ
とが推測された (Iwasaki et al., 2021)。 

ドメインスワッピング実験により、高度に保存された BPC ドメイン中の特定のアミノ酸残基が
BPCU と BPCV の雌性化機能の違いに特に寄与していることが分かった。また、アミノ酸置換実

図 2.BNB は陸上植物の生殖細胞
分化に重要である。 
Yamaoka et al.,2018より転載 

図3.Feminizerとそのガメトログを介した有性
生殖誘導と性分化制御。Iwasaki et al., 2021
より転載 



験でこの領域のアミノ酸配列を BPCU と BPCV が分岐する以前の推定祖先型に置換したゼニゴ
ケは雌雄の表現型が混合した生殖器官を形成した。このため祖先型 BPC は雌性分化能力を有し
ていた可能性が考えられ、進化の過程で BPCV は雌性化能力を失ったのに対して、BPCU は雌性
化能力を保持または強化しているという仮説が立てられた（論文未発表）。 

 2倍体における性染色体の進化は、哺乳類やショウジョウバエなどを用いた研究により理解が
深められてきた。一方、半数体については理論的考察が中心であり、実験的知見に乏しいのが現
状であった。本研究において、半数体であるゼニゴケの性染色体の全容と性決定遺伝子を明らか
にしたことで、半数体における性染色体の「なりたち」が初めて明らかになった。すなわち、半
数体であるゼニゴケの性染色体は 2 倍体における性染色体とは異なる淘汰圧の元で進化してき
たこと、その一方で、2倍体における性染色体進化と同様に性決定遺伝子が生じた領域から性染
色体としての分化が始まり、拡大したことが明らかとなった。U 染色体を有する雌株は造卵器
を、また V 染色体を有する雄株は造精器を形成する。MpBNB 活性化における遺伝子発現をゲノ
ムワイドに調べたところ、MpFGMYB がその標的の１つであることが示唆された（未発表）。
MpFGMYBの欠失株では造精器を形成する一方、MpSUF の欠失株は MpFGMYBを発現し、造卵
器を形成した。このことから、MpFGMYBは雌性化に必要であること、MpSUFは MpFGMYBの
発現と雌性化を抑制することがわかり、植物の性分化の新しい制御系を明らかにすることがで
きた（Hisanaga et al., 2019）。 

lncRNA は、エピジェネティックな遺伝子発現制御を行い、発生制御に関与する。MpSUFの作
用機序として cis に機能すること、逆鎖から MpFGMYBの重複領域への転写が重要であることが
示唆された。 そこで MpSUF による MpFGMYB の発現抑制機構の解明を目指した。まず、
MpFGMYB-MpSUF 遺伝子座の解析を行い、両遺伝子の制御に十分なゲノム領域を同定した。
MpSUF の転写領域内に polyA 付加シグナルを挿入した実験から、MpSUF の機能に MpFGMYB

との重複領域への転写が必要であることが示唆された。MpSUFの MpFGMYBと重複していない
5’側配列を部分的に欠失した実験、MpFGMYBと重複する 3’側配列をジフテリア毒素遺伝子に置
換した実験から、MpSUF 転写産物の配列・構造は重要ではなく、逆鎖からの転写自体により
MpFGMYBが発現抑制されることが示唆された。また、栄養成長期におけるヒストン修飾状態を
CUT&RUN 法により解析し、栄養成長期において MpSUF は MpFGMYB 領域のエピジェネティ
ック制御に関与しないことが示唆された。以上の結果より、MpBNB の発現により規定される生
殖始原細胞での MpSUF の転写の有無が雌雄分化を決定するという性分化モデルが考えられた
（論文未発表）。 

 

(3) MpFGMYB-MpSUF による性分化制御機構（図４） 

U 染色体を有する雌株は造卵器を、また V 染色体を有す
る雄株は造精器を形成する。MpBNB 活性化における遺
伝子発現をゲノムワイドに調べたところ、MpFGMYB が
その標的の１つであることが示唆された（未発表）。
MpFGMYBの欠失株では造精器を形成する一方、MpSUF

の欠失株はMpFGMYBを発現し、造卵器を形成した。こ
のことから、MpFGMYB は雌性化に必要であること、
MpSUF は MpFGMYB の発現と雌性化を抑制することが
わかり、植物の性分化の新しい制御系を明らかにするこ
とができた（Hisanaga et al., 2019）。 

lncRNA は、エピジェネティックな遺伝子発現制御を行
い、発生制御に関与する。MpSUFの作用機序として cis

に機能すること、逆鎖から MpFGMYB の重複領域への
転写が重要であることが示唆された。 そこで MpSUFに
よる MpFGMYB の発現抑制機構の解明を目指した。ま
ず、MpFGMYB-MpSUF 遺伝子座の解析を行い、両遺伝
子の制御に十分なゲノム領域を同定した。MpSUF の転写領域内に polyA 付加シグナルを挿入し
た実験から、MpSUFの機能にMpFGMYBとの重複領域への転写が必要であることが示唆された。
MpSUFのMpFGMYBと重複していない 5’側配列を部分的に欠失した実験、MpFGMYBと重複す
る 3’側配列をジフテリア毒素遺伝子に置換した実験から、MpSUF転写産物の配列・構造は重要
ではなく、逆鎖からの転写自体により MpFGMYB が発現抑制されることが示唆された。また、
栄養成長期におけるヒストン修飾状態を CUT&RUN 法により解析し、栄養成長期において
MpSUF はMpFGMYB領域のエピジェネティック制御に関与しないことが示唆された。以上の結
果より、MpBNB の発現により規定される生殖始原細胞での MpSUF の転写の有無が雌雄分化を
決定するという性分化モデルが考えられた（論文未発表）。 

 

(4) ゼニゴケ雌性分化においてMpFGMYBが果たす機能 

 ゼニゴケ生殖枝原基の発生過程を、高深度かつ高精細な 3次元イメージとして捉え、画像解析
プログラムを用いて細胞単位にセグメンテーションする技術を樹立した。これを用いた解析に
より、生殖枝原基の発生とその内部における生殖細胞系列の分化が同調的に進行すること、また

図 4. ゼニゴケの性分化モデル 
lncRNA である SUF が雌性化因子 FGMYB
の発現を抑制する。雌では性染色体上の
性決定因子 BPCU（Feminizer）により SUF
の発現は抑制される。Hisanaga et al., 
2019より転載 



雌雄に特異的な生殖細胞系列の空間配置が
生殖枝の形態に強く相関することを見出し
た（図５）。この発見は、ゼニゴケ配偶体の性
分化における生殖器官の形態形成と生殖細
胞分化の空間的なカップリングを示したも
ので、陸上植物の有性生殖機構の理解に新た
な視点を提供したものである。また同様のイ
メージングにより、MpFGMYBの発現が最初
期の生殖枝原基で開始され、生殖器官や配偶
子の形成過程においても維持されること、さ
らには Mpfgmyb 機能欠損変異体の雌個体に
おいては、生殖枝原基の形態や生殖細胞系列
の配置が野生型の雄植物と同一であること
を見出した。以上の結果より、MpFGMYBが
ゼニゴケの雌性分化を最初期から制御する
マスター制御因子であることを明らかにし
た（Cui et al., 2023）。これに加え、MpFGMYB

の機能を誘導的に相補する植物系統を樹立し、これを用いた比較トランスクリプトーム解析か
ら、MpFGMYB の下流で雌性分化に機能する 12 個の遺伝子を同定した。これらの遺伝子は、生
殖枝原基や生殖器官原基、卵の前駆細胞などで強く発現していたことから、ゼニゴケの雌性分化
に機能する遺伝子の有力な候補であることが示唆された。 
 

(5) TALEホメオボックス転写因子の進化的保存性と機能の転用 

 受精卵からの発生制御は有性生殖において重要な意義を果たす。種子植物においては雌雄の
配偶子に由来する転写因子や mRNA が受精卵で相互作用することで発生を開始させる。緑藻植
物のクラミドモナスでは、TALE 型のホメオボックス転写因子である KNOX と BELL が雌雄そ
れぞれの配偶子で発現し、受精卵の中で両者が結合して核局在することで発生開始に必要な遺
伝子群の発現を活性化する。KNOX と BELL は陸上植物にも広く保存されているが、被子植物
のシロイヌナズナや、コケ植物蘚類のヒメツリガネゴケにおいては、配偶子や受精卵では機能せ
ず、分裂組織の維持や器官形成に機能している。我々は本課題を遂行する過程でゼニゴケの
MpKNOX1 が卵細胞で特異的に発現していることを見出した。MpKNOX1 の機能を欠損させた雌
個体を作成したところ、これらは正常な外見の卵を形成し野生型の精子と受精できたものの、受
精後の発生は開始されなかった。受精卵の内部をイメージングした結果、MpKNOX1 機能を欠く
卵においては、受精後に雌雄の前核が融合できないまま発生停止していることが明らかとなっ
た（図６）。さらにゼニゴケの BELL遺伝
子  (MpBELL) は、受精卵における
MpKNOX1 の核移行に働いており、
MpKNOX1 と MpBELL が共同してゼニ
ゴケの受精卵における雌雄前核の融合
と胚発生を促進していることを明らか
にした。すなわちゼニゴケの KNOX1 や
BELL の機能は、同じコケ植物のヒメツ
リガネゴケや被子植物とは全く異なっ
ており、むしろ緑藻であるクラミドモナ
スの機能を保存していることを明らか
にした。以上の結果から、陸上植物の配
偶 子 の 機 能 分 化 を 担 っ て い た
KNOX/BELL転写因子が、コケ植物の系
統や維管束植物の分岐後に、分裂組織の
維持や器官形態の決定に転用されたこと
が示唆された（Hisanaga et al., 2021）。 

 

図 5. ゼニゴケの生殖器托形成において、原基の形

態が雌雄で同一であるごく初期の段階で既に生殖細

胞系列の空間分布が異なっている。この分布パターン

に相関する形で生殖器体の形態に性二型性が生じる。 

図 6. MpKNOX1 機能欠損変異体の卵は野生型精子と受

精させても雌雄の前核の融合が起こらず、胚発生を開

始しない。 
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