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研究成果の概要： 
 ヒメツリガネゴケ PpCLF 遺伝子は配偶体世代で胞子体多能性幹細胞（胞子体頂端細胞）形
成を抑制する働きを持っていることがわかった。そして、受精後にその発現が消失することに
よって、受精卵は胞子体幹細胞を形成し、胞子体幹細胞が活性を持つ間、胞子体は伸長を続け
る。従って、ヒメツリガネゴケ PpCLF遺伝子はシロイヌナズナ CLF遺伝子と異なり栄養成長
を抑制し、生殖成長を促進する働きがあることがわかった。このことから、PpCLF 遺伝子の
ターゲットの変化によって、陸上植物の２倍体世代延長が引き起こされた可能性が高いことが
わかった。 
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１．研究開始当初の背景 
 全ての生物は独特の生活史を持っている。

多様な生活史がどのように進化してきたか

を解明することは進化多様性生物学の重要

課題であり多くの研究がなされてきた。しか

し、従来、生活史を制御する遺伝子が特定さ

れていなかったことから、どのような分子機

構の変化によって生活史の進化が引き起こ

されたのかはほとんどわかっていなかった。

陸上植物の進化過程でおこった生活史の大

きな変化の一つは、２倍体（胞子体）世代の

延長である。コケ植物では、１倍体世代が優

占し、２倍体はほとんど栄養成長せずに生殖

器官である胞子嚢を形成する。一方、被子植

物では２倍体栄養成長期間が延長されてお

り、栄養器官である茎葉を形成した後で、生

殖成長へと転換し花を形成する。被子植物へ

の系統における２倍体栄養成長期間の増大

は２倍体植物体の巨大化をもたらし、その結

果、よりたくさんの生殖器官を作り、散布効

率も上昇し、これらは適応度増大に寄与し今

日の被子植物の繁栄につながっていると考
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えられている。このような生活史の違いを生

じさせることに関与する遺伝子を単離し、コ

ケ植物と被子植物で機能を比較すれば、陸上

植物の２倍体世代延長の進化を引き起こし

た分子機構が明らかにできるのではないか

と考え本研究を開始した。 
 ポリコームグループ遺伝子（PcG遺伝子）
はショウジョウバエのホメオティック遺伝

子の発現制御をする遺伝子として研究が開

始し、動物、植物のいろいろな群における研

究から、染色体構造を変化させることにより、

ひとたび抑制された遺伝子を一定の時間抑

制させ続ける「細胞記憶」を担う因子である

ことがわかってきた。被子植物シロイヌナズ

ナの PcG 遺伝子の中で MEDEA (MEA)、
CURLY LEAF (CLF)、SWINGER (SWI)は
共通のドメイン構造を持ち遺伝子重複によ

って進化してきたことが知られている。MEA
は１倍体世代で発現し２倍体発生遺伝子発

現を抑制し、１倍体世代を維持する働きがあ

る。受精後、２倍体世代が開始すると MEA
の発現は抑制され、変わって CLF の発現が
誘導される。CLFは生殖器官である花形成を
抑制し２倍体栄養成長期間を維持するのに

必要である。ＣLF と MEA の両方の遺伝子
の発現が抑制された状態で生殖器官が形成

され、減数分裂を介して、MEA の発現が誘
導され再び１倍体世代が開始する。すなわち、

MEAとCLF遺伝子の発現制御によって被子
植物の生活史が制御されていると考えられ

ている。SWI は CLFと冗長的な機能を持っ
ている。このような研究結果に基づき、申請

者は陸上植物生活史進化過程における２倍

体栄養成長期間の延長は、CLFの発現期間を
長くすることによって引き起こされたので

はないかという作業仮説をたてた。しかし、

これまで被子植物以外の緑色植物から PcG
遺伝子のホモログが見つかっていなかった

ことからその進化を研究することは困難で

あった。申請者らはコケ植物セン類ヒメツリ

ガネゴケ核ゲノム解析を行い、ほぼ全配列決

定を終え、PcG 遺伝子の系統解析を行った。
その結果、ヒメツリガネゴケゲノムに１つだ

けMEA、CLF、SWIの全てに対するオルソ
ログ、PpCLF 遺伝子が存在することを発見
した。さらに、平成１８年度終了萌芽的研究

においてヒメツリガネゴケ PpCLF 破壊株を
作製した。もしも、PpCLF 遺伝子が MEA、 
CLF、SWIの機能を併せ持っているとすると、
ヒメツリガネゴケ１倍体で PpCLF を破壊し
たとき、MEA 機能が失われていることによ
り２倍体が形成され、同時に CLF 機能が失
われているのでできる２倍体は栄養成長を

せずに２倍体生殖器官である胞子嚢を形成

するはずである。ところが、ヒメツリガネゴ

ケ１倍体である原糸体において PpCLF 遺伝
子を破壊すると、栄養成長段階の２倍体様構

造が誘導されたものの生殖器官である胞子

嚢を形成せず、被子植物のように栄養成長を

し続ける（ただし葉は形成しない）という予

想外の表現型を示した。このことから、PcG
遺伝子が２倍体栄養成長期間の延長という

生活史進化に関係していることがわかった

が、作業仮説に反し、単純に PpCLF 遺伝子
が遺伝子重複し、重複した遺伝子の発現時期

が変化することによって２倍体栄養成長期

間が延長したのではないようである。 
 では、PcG遺伝子にどのような変化が起こ
ることによって２倍体栄養成長期間の延長

という進化がおこったのだろうか。このよう

な疑問のもと本研究を開始した。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、ヒメツリガネゴケ PcG遺伝子
機能を解析し、シロイヌナズナ PcG遺伝子と
比較することによって、陸上植物の２倍体世

代延長という生活史の進化がどのような分

子機構の進化によって引き起こされたのか

を推定することを目的とした。 
 
３．研究の方法 
 ヒメツリガネゴケ遺伝子ターゲティング
実験系を用い、PcG複合体を形成するPpCLF、
PpFIE、PpEMF1、PpEMF2、PpEMF3、
PpMSIの遺伝子欠失体、PpCLF遺伝子末端
への Citrine遺伝子ノックイン、PpCLF遺伝
子欠失株において熱ショックプロモーター
によって PpCLF を誘導的に発現する形質転
換体を作製した。 
 フローサイトメーターによる核 DNA 定量
によって変異体の倍数性を調べた。 
 実体顕微鏡、蛍光顕微鏡を用いて形態観察
を行った。 
 
４．研究成果 
 PpCLF、PpFIE、PpMSI それぞれの一重
遺伝子欠失体、PpEMF1、PpEMF2、PpEMF3
の三重変異体を作成した。前２遺伝子につい
ては遺伝子欠失体が得られたが、PpMSI に
ついては数回の形質転換実験を試みたが全
く欠失体が得られなかった。また PpEMFに
ついてはそれぞれの一重欠失変異体、二重欠
失変異体は野生型と変化が見られず、三重変
異体は PpCLF、PpFIE の一重変異体に類似
し、原糸体の以上と茎葉体の胞子体様組織へ
の転換が見られた。これらのことから、
PpEMF の組織による使い分けの可能性は低
くなった。このことから、コンプレックス形



 

 

成ならびに PpMSI、PpEMFs の解析は行わ
ず、以後の研究を PpCLF、PpFIE に集中す
ることとした。PpCLF、PpFIE 遺伝子欠失
変異体は同様な表現型を示した。原糸体はク
ロロネマとカウロネマの中間的な形態を示
し、側芽始源細胞のほとんどが胞子体様幹細
胞へと転換し、胞子体様組織を形成した。胞
子体と配偶体の違いを明確に検出するため
に、オーキシン極性輸送、クラス１KNOX遺
伝子をマーカーとして用いることに成功し
た（Fujita et al. 2008； Sakakibara et al. 
2008）。 PpCLF と PpFIE各遺伝子末端に
シトリン遺伝子を導入し、PpCLF の全生活
史を通した発現解析を行った。その結果、原
糸体から原糸体、茎葉体形成時には PpCLF
遺伝子が発現し続けていることがわかった。
さらに、茎葉体における造精器、造卵器形成
時にも発現が継続していた。さらに、未受精
卵では PpCLF の発現が検出できるが、受精
の前後で発現が消失することがわかった。さ
らに、胞子体幹細胞が分裂を停止する前後で
発現が再び検出できるようになり、減数分裂、
胞子形成時に発現しつづけていた。胞子にお
いては発現検出できなかったが、胞子発芽直
後より発現を検出できた。遺伝子破壊株の表
現型観察（赤色光下における分化細胞から幹
細胞分化における役割の解析）を行った結果、
側芽形成に PpCLF が正の役割を果たすこと
がわかった。ヒートショックプロモーターに
PpCLF cDNA を結合した遺伝子の導入によ
って、誘導的過剰発現実験を行った結果、胞
子体様組織先端の頂端幹細胞が分裂を停止
し、胞子嚢形成が開始した。しかし、減数分
裂には至らなかった。上記の受精卵における
PpCLF の発現消失について、これまで植物
においては発生過程におけるヒストン修飾
のゲノムワイドな変動は報告されておらず、
今回の実験結果はたいへん興味深い。そこで
今後、PpCLF が関係すると考えられる
H3K27me3 修飾について、免疫組織染色に
よりゲノム全体のヒストン修飾状態が変わ
っているかを調べるための実験系の確立を
行う予定である。 
 以上の研究結果から、ヒメツリガネゴケ
PpCLF 遺伝子は配偶体世代で胞子体多能性
幹細胞（胞子体頂端細胞）形成を抑制する働
きを持っていることがわかった。そして、受
精後にその発現が消失することによって、受
精卵は胞子体幹細胞を形成し、胞子体幹細胞
が活性を持つ間、胞子体は伸長を続ける。従
って、ヒメツリガネゴケ PpCLF 遺伝子はシ
ロイヌナズナ CLF と異なり栄養成長を抑制
し、生殖成長を促進する働きがあることがわ
かった。このことから、PpCLF 遺伝子のタ
ーゲットの変化によって、陸上植物の２倍体
世代延長が引き起こされた可能性が高いこ
とがわかった。 
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