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研究成果の概要（和文）： 

植物は周囲の環境（温度、光など）を感知して、栄養生長から生殖生長への移行、つまり
花など生殖器官の形成時期を決定する。本研究では、陸上植物進化の基部に位置するゼニ
ゴケにおいて、赤色光／遠赤色光受容体フィトクロムが生長相転換を制御する鍵因子であ
ることを示した。またフィトクロムが光環境に応じて核へ移行し、細胞分裂を間接的ある
いは直接的に制御することで形態形成に関与する可能性を示唆した。 
 
 
研究成果の概要（英文）： 
In the liverwort, Marchantia polymorpha, the transition from vegetative into 
reproductive phase is repressed under white fluorescent light, but we found that M. 
polymorpha rapidly develops into reproductive phase under far-red-rich light 
conditions. A series of reverse genetic approaches indicated that Pfr-type Mpphy 
represses the growth phase transition from vegetative to reproductive. I have also 
got several results suggesting that Mpphy was functional in the nucleus, and also 
alternate morphogenesis directly or indirectly through regulation of cell division. 
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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
重要なイベントは栄養生長相から生殖生長

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、
適切な生殖生長相移行時期を認識する精巧
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な制御機構を進化させてきた。中でも日長と
光質は、生殖生長相への転換時期を決定する
上で、重要な環境因子である。植物における
生殖生長相移行メカニズムの研究は、主に顕
花植物をモデルとして行われてきた。しかし
ながら顕花植物では、光受容体が重複して存
在し、花芽形成を促進するフィトクロムと抑
制するフィトクロム両方が存在するなど、光
受容体の機能分化が進んでおり、光受容体の
働きと生長相転換の関係は極めて複雑であ
る。そのため陸上職物の生長相転換制御にお
ける光受容体の働きについて、統一的な理解
には至っていない。 
 
（２）陸上植物進化の基部に位置する苔類ゼ
ニゴケ（Marchantia polymorpha L.）は、雌
雄異株であり、雄株、雌株でそれぞれ異なる
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 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生
長相に移行すること（Amer J Bot 12, 307-18, 
1925）、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）照射によってのみ生殖器を形成
すること（Phytochem Phytobiol 5, 441-7, 
1966）が報告されていた。 
 
（３）近年、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）照射では栄養生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）照射より生殖生長
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
クロムがゼニゴケ生長相転換制御の重要因
子であることを示唆していた。 
 
（４）ゼニゴケからフィトクロム遺伝子を単
離し、ゲノム中に１コピーのみ存在すること、
一次構造や光可逆性といった in vitro での
機能は高等植物のフィトクロムと良く似て
いることが調べられた。 
 
（５）連続白色光照射条件下においても生殖
器官を形成する変異株 bonobo が単離された
（Sex. Plant Reprod. 16,253-7, 2004）。変
異株 bonobo は MpPHY 遺伝子に異常はなく、
生殖生長相への転換制御のみに影響がある。
また遠赤色光の照射なしに、生殖生長相に移
行することから、フィトクロムによる生長相
転換制御のシグナル伝達経路に異常がある
と考えらた。 
 

２．研究の目的 
（１）基部陸上植物ゼニゴケをモデルとし、
光情報による生長相転換制御の分子メカニ
ズムを解析する。 
 
３．研究の方法 
（１）MpPHY 遺伝子の過剰発現、機能改変、
発現抑制などの逆遺伝学的手法 
（２）蛍光タンパク質を用いた細胞内タンパ
ク質挙動の観察およびライブイメージング 
 
４．研究成果 
（１）生長相転換制御におけるフィトクロム
の機能を解析するため、ゼニゴケフィトクロ
ム遺伝子 MpPHYに着目した逆遺伝学的解析を
行った。まず光可逆性を失い恒常的に活性型
として機能する点変異を導入した MpPHYY241H

発現コンストラクトを作成し、ゼニゴケに形
質転換した。野生株や MpPHY 発現株は、遠赤
色光補光条件において生殖成長へと移行す
るのに対し、MpPHYY241H発現株は、遠赤色光補
光条件においても生殖生長へ移行しない結
果を得た。 
 さらに RNAi による MpPHY の発現抑制コン
ストラクトを作製し、ゼニゴケに形質転換し
た。作製した MpPHY RNAi 株では、MpPHY 遺伝
子の転写産物が顕著に減少していた。野生株
は連続白色光照射条件において生殖生長へ
と移行しないが、MpPHY RNAi 株では、連続白
色光照射条件において生殖成長へと移行す
る株が複数得られた。このことからゼニゴケ
において、活性型フィトクロムが栄養生長か
ら生殖生長への移行を抑制しているモデル
が考えられた（図１）。 

図１：基部陸上植物ゼニゴケにおけるフィトクロムによ

る生長相転換制御モデル 

 
 顕花植物においても、フィトクロムは、花
成制御の重要因子の一つとして古くから知
られ、フィトクロム Bの変異体は生殖生長へ
の移行が早まる早咲きの表現型を示す。約４
億年以上前に分岐した苔類ゼニゴケと顕花
植物に、共通する生長相転換制御の機構を見
出すことができたことは大変興味深い。今後、
顕花植物よりもシンプルな制御系を持つと
考えられるゼニゴケをモデルに、光情報から
生長相転換制御の分子メカニズムの解析が
進むと期待される。 
 



 

 

（２）ゼニゴケの形態形成制御の中で、フィ
トクロムがどのように機能するのか、さらに
詳細に解析した。まず蛍光タンパク質
Citrineを MpPHYおよび MpPHYY241Hに融合し発
現させるコンストラクト MpPHY::Citrine お
よび MpPHYY241H::Citrine を作製し、ゼニゴケ
に形質転換した。まず MpPHY::Citrine 形質
転換株は、暗所および遠赤色光照射条件にお
いて細胞質に蛍光が観察され、白色光または
赤色光を照射すると、数時間で核内部にドッ
ト 状 の 蛍 光 が 観 察 さ れ た 。 ま た
MpPHYY241H::Citrine 発現株では暗所および遠
赤色光照射条件においても核内部にドット
状の蛍光が観察された。ゼニゴケのフィトク
ロムは赤色の光を吸収すると Pfr 型に、遠赤
色光を吸収すると Pr型に相互変換される（図
１）。この細胞内局在の結果から、Mpphy は光
質により細胞内局在を変えること、不活性型
である Pr 型は細胞質に主に局在するが、赤
色光を吸収し活性型である Pfr型になると核
に移行する（図２）ことが示された。 
 

図２：Mpphy は赤色光により核へ移行する 

 
（３）赤色光が細胞分裂や分裂組織の形成に
与える影響を解析するため、ヒストン H2B サ
ブ ユ ニ ッ ト 遺 伝 子 に 蛍 光 タ ン パ ク 質
tdTomato を融合させた遺伝子 H2B::tdTomato
をゼニゴケに形質転換し、染色体動態を可視
化した。その結果、葉状体切断面からの再生
過程において細胞分裂頻度の増加が赤色光
依存的に生じ、その効果が遠赤色光により打
ち消されることを確認した。 
 さらに野生株および MpPHYY241H 発現株につ
いて、フローサイトメトリーにより核 DNA 量
を評価した。野生株では、生長初期では 1C
の細胞のみが顕著であるのに対し、白色光下
培養 3週間後には成長にともなう核相の上昇
が進み、ほぼ 2C の細胞のみとなった。一方
MpPHYY241H発現株では、3週間後においても 1C
の細胞が 2C の細胞と同程度存在していた。
このことから、ゼニゴケの成長後期において
は細胞が核相 2C である細胞周期 G2期で停止
すること、活性型 Mpphy が G2 期から M 期の
移行を正に制御している可能性が考えられ
た。 
 以上を総合して、このように、苔類ゼニゴ
ケのフィトクロムが主として核で機能し、細
胞分裂の間接的／直接的制御を行うことで、
ゼニゴケの生長相転換を制御することが示

唆された（図３）。今後、フィトクロム直下
の生長相転換制御因子の解析を進めること
で、光情報による植物形態形成メカニズムの
理解が深まると期待される。 

図３：苔類ゼニゴケにおいてフィトクロムは細胞周期を

間接的／直接的にコントロールすることで形態形成を

制御する 
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