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研究成果の概要（和文）：植物は進化の過程で有性生殖システムをダイナッミックに変遷させてきた。近年、モ
デルコケ植物ゼニゴケにおいて生殖成長に関わる研究が著しく進んでいるが、有性生殖に必須の装置である造卵
器や造精器といった配偶子器(嚢)の特に初期発生過程は解析が困難で、その分子メカニズムの解明が待たれてい
る。本研究では配偶子器を誘導できる転写因子MpBZR3に着目し、トランスクリプトーム解析、分子遺伝学解析、
発現パターン解析を進め、MpBZR3が配偶子器発生において重要なはたらきをしていることを見出した。さらに、
MpBZR３オーソログの解析からコケ植物ではその機能が保存されていることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：During land plant evolution, the sexual reproductive system has been 
dynamically changed. Recently, studies on the reproductive processes of the model bryophytes 
Marchantia polymorpha are well progressed. However, it remains unclear the early processes of 
gametangium development. In this study, I focused on a transcription factor MpBZR3, which could 
induce gametangium development. Our approaches including transcriptomic analysis and molecular 
genetics revealed that MpBZR3 has an important function in the gametangium developmental processes. 
Moreover, it is suggested that MpBZR3 ortholog in other bryophytes has a conserved function.

研究分野：植物発生学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
コケ植物の有性生殖に必須の装置である造卵器や造精器といった配偶子器(嚢)の特に初期発生過程は解析が困難
で、その分子メカニズムの解明が待たれている。本研究では、転写因子を分子スイッチとして扱うことで人為的
に誘導して解析をすることで、配偶子器の発生過程の遺伝子発現を捉えることができた。さらにその転写因子の
機能の解析を進めたことで、配偶子器発生の初期過程における分子メカニズムの一端を明らかにすることができ
た。これらの結果は今後、さらなる制御因子の特定や初期発生プログラムの分子レベルでの理解につながること
が予想される。

※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 
有性生殖は幅広い生物種に見られる生殖様式であり、その過程で遺伝子セットの組み換えが生
じることで集団の遺伝的多様性の獲得を推進する。植物においても有性生殖は重要なイベント
であり、進化の過程でダイナミックに変遷させていった。有性生殖の分子的背景には多数の共通
した制御因子が存在しており、それらを転用することでネットワークを書き換え、新規システム
を生み出してきたと考えられている。したがって、「植物の配偶子形成の分子ネットワークはど
のように変遷していったのか？」という問いは、植物有性生殖システムの進化に迫る重要な課題
である。植物は進化の過程で有性生殖システムをダイナッミックに変遷させてきた。近年、陸上
植物の基部に位置するタイ類ゼニゴケにおいて生殖成長に関わる研究が著しく進んでいるが、
有性生殖に必須の装置である造卵器や造精器といった配偶子器(嚢)の特に初期発生過程は解析
が困難で、その分子メカニズムの解明が待たれていた。先行研究から、配偶子器形成を誘導でき
る新規転写因子 MpBZR3 を見出しており、配偶子器の初期発生過程を明らかにするための強力
なツールとなり得ると考えた。本研究で用いた MpBZR3 過剰発現体の様に配偶子器形成のみを
誘導する変異体はこれまでに報告されておらず、複雑な生殖器官形成の過程を分解し、特にこれ
まであまりわかっていない配偶子器初期形成過程を詳細に解析するための新たなアプローチと
して有効であると考えている。加えて、生殖成長への相転換は植物において多様な形質であると
考えられるが、配偶子器の形成はコケ植物やシダ植物において普遍的な形質であり、陸上植物の
形態進化を理解する上でも興味深い。したがって、本研究の成果は植物の配偶子器形成にとどま
らず有性生殖研究に新たな知見を与え、これらの分野の発展に大きく貢献することが期待でき
ると考えた。 
 
２．研究の目的 
ゼニゴケを用いた植物特異的転写因子 BES1/BZR1ファミリーの解析から配偶子器形成を誘導す
ることができる転写因子MpBZR3を見出した。雄株のMpBZR3過剰発現体では植物体全体から
造精器様構造が形成され、実際に、初期配偶子器マーカー遺伝子や造精器マーカー遺伝子の発現
が確認できる。また雌株でも造卵器としては不完全であるが配偶子器様構造の形成が起こり、初
期配偶子器マーカー遺伝子やいくつかの造卵器特異的遺伝子の発現を検出できる。このことは
MpBZR3 が分子スイッチとして機能することで配偶子器を形成する遺伝子発現ネットワークの
起点となることを示唆している。したがって、本研究では MpBZR3 を中心とした解析により配
偶子器形成を誘導する分子メカニズムの解明を目的に研究を進めた。そのために、MpBZR3とそ
の下流因子の解析を中心としたアプローチにより、配偶子器形成の分子メカニズムの特に形成
初期過程を明らかにする。さらに MpBZR3 オーソログの機能保存性を評価することで、配偶子
器形成プロセスの進化について新たな知見を得る。 
 
３．研究の方法 
Ⅰ. MpBZR3により制御される遺伝子発現ネットワークの解析 
これまでに、エストラジオール誘導型MpBZR3過剰発現体を用いた RT-qPCR解析から、MpBZR3
が配偶子器形成関連遺伝子群を発現誘導できることを見出してきた。そこで、mRNA-seqにより
発現変動遺伝子を網羅的に解析し、MpBZR3の下流遺伝子発現ネットワークの解析を行なった。
本実験系では MpBZR3 誘導系を用いることで通常困難である発生初期の配偶子器が解析可能で
あり、造精器と造卵器の形成過程の相違と初期配偶子器形成過程としての共通性に着目し解析
を進めた。さらに、配偶子器を誘導しない他のゼニゴケ BZR ホモログ(MpBZR2 や MpBZR1)と
比較し、配偶子器誘導に重要なMpBZR3特異的な下流ターゲット遺伝子の探索を進めた。 
Ⅱ. MpBZR3の遺伝子発現および分子機能の解析 
配偶子器形成での役割を明らかにするため、CRISPRを用いてMpbzr3機能欠損変異体を作成し、
表現型を詳細に観察した。さらに、詳細な MpBZR3 の発現パターンを調べるための蛍光タンパ
ク質等を使ったレポーター株を作出し観察した。またMpBZR3は一般的な BZR/BES転写因子と
同様に転写抑制モチーフとして知られる EAR モチーフを有している。MpBZR3 における EAR
モチーフの機能を評価するためにモチーフに変異を入れた MpBZR3 を用いてゼニゴケでの過剰
発現を試みた。 
Ⅲ. MpBZR3オーソログの進化的保存性の解析 
MpBZR3は典型的な被子植物の BZRホモログとは別のクレードに分類される。MpBZR3オーソ
ログは他にコケ植物、シダ植物、一部の被子植物(イネ、トマトなど)で見られるが、植物の進化
に伴ってそのタンパク質の長さが著しく短くなる。コケ植物と同様の配偶子器はシダ植物以降
では見られない形質であり、MpBZR3 オーソログの分子構造の変化は機能の喪失を意味すると
いう仮説が考えられる。そこで、各植物種の MpBZR3 オーソログの分子機能の保存性をゼニゴ
ケにおける過剰発現システムを用いて評価した。 
 
４．研究成果 
Ⅰ. MpBZR3により制御される遺伝子発現ネットワークの解析 



MpBZR3 の下流遺伝子ネットワークを解析するため、詳細な RNA-seq 解析を進めた。さらに、
配偶子器を誘導しない MpBZR2 や MpBZR1 の過剰発現体との比較解析も行い MpBZR3 過剰発
現体で特異的な発現変動遺伝子群を絞り込むことに成功した。これらの解析から過剰発現時の
形態的な表現型だけでなく遺伝子発現レベルでも各ゼニゴケ BZR転写因子の分子機能が異なる
ことがわかった。また、後述のMpbzr3機能欠損変異体を用いた RNA-seq解析も進めることがで
きた。これらを複合的に解析することで配偶子器の発生過程における遺伝子発現変化を捉える
ことに成功した。また造精器と造卵器の発生、特に初期過程の類似性、相違性にもアプローチす
ることができている。個別の遺伝子に関してはさらなる解析が必要であるが、これらの蓄積した
データセットから造精器、造卵器発生に関わる多くの候補因子が特定されることが期待できる。 
Ⅱ. MpBZR3の遺伝子発現および分子機能の解析 
MpBZR3の機能欠損変異体の作出を行ない、雄株だけでなく雌株の取得に成功した。またそれら
の変異体の有性生殖器官を詳細に観察し、特に雄株において造精器の発生に異常が見られるこ
とを見出した。一方、雌株においては念性が低下しており造卵器が機能していないことが示唆さ
れた。さらには RNA-seq 解析を実施し、野生型と比較して、造精器および造卵器関連遺伝子群
の遺伝子発現がMpbzr3変異体において低下する傾向が見られた。さらに、MpBZR3の遺伝子発
現を解析するためレポーター株を作出した。GUS レポーター株、蛍光タンパク質レポーター株
のどちらにおいても雄株では造精器の特に初期過程でシグナルが検出された、一方で造卵器で
はむしろ比較的後期過程で検出された。このことは機能欠損変異体の表現型が見られる時空間
と同様であり、MpBZR3の配偶子器発生制御における働きの解像度を高めるとともに、雌雄の違
いという新たな知見の発見にもつながった。これらの結果はこれまでの MpBZR3 過剰発現体を
用いてきた解析と合わせて MpBZR3 の配偶子器発生における重要性を示唆している。さらに、
EARモチーフの機能を評価するためにモチーフに変異を入れたMpBZR3を用いてゼニゴケでの
過剰発現を行なったところ MpBZR3 過剰発現で見られるような造精器様構造の誘導が生じなく
なった。このことはMpBZR3による配偶子器誘導には EARモチーフを介した制御が必要である
ことを示唆している。EAR モチーフは一般的にエピジェネティック制御を介した下流遺伝子の
発現制御に重要であるため、MpBZR3 によるエピジェネティック制御と配偶子器発生の関係性
を明らかにするさらなる解析が待たれる。 
Ⅲ. MpBZR3オーソログの進化的保存性の解析 
MpBZR3の進化的側面を研究するために、ヒメツリガネゴケ、オウシュウトウヒ、イネ、トマト
からオーソログ遺伝子のクローニングし、ゼニゴケMpbzr3機能欠損変異体背景で過剰発現した。
ゼニゴケ MpBZR3 過剰発現において造精器様構造の誘導が見られるのと同様に、ヒメツリガネ
ゴケにおけるオーソログのゼニゴケ過剰発現体では造精器様構造が観察された。一方で、他のオ
ーソログの過剰発現では誘導は生じなかった。このことからMpBZR３オーソログの解析からコ
ケ植物ではその機能が保存されていることが示唆された。したがって、MpBZR3オーソログの分
子進化に迫ることで、植物の有性生殖システムの変遷の理解を深めることができるかもしれな
い。 
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