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【概要】 

 奈良先端科学技術大学院大学（学長：塩﨑 一裕、奈良県生駒市）先端科学技術研究科 植物発生

シグナル研究室の中島 敬二（なかじま けいじ）教授と、京都大学（総長：湊 長博、京都市左京区）

大学院生命科学研究科 遺伝子特性学研究室の河内 孝之（こうち たかゆき）教授の研究グループは、

グレゴール・メンデル研究所（オーストリア）との共同研究により、植物において受精卵の発生を開

始させる機構の進化的起源を解明しました。コケ植物苔類のゼニゴケでは、卵細胞にある KNOX とい

う転写因子（遺伝子の発現を調節するタンパク質）が、精子由来の BELL という転写因子に助けられ

て核に移行し、受精卵の分裂を引き起こすことを突き止めたものです。 

今回明らかとなったゼニゴケの KNOX と BELL 転写因子の働きは、種子植物で知られていた KNOX と

BELL 転写因子の働きとは大きく異なっている一方で、進化上の分岐が古い緑藻類の KNOX と BELL 転

写因子の働きに酷似していました。このことから、受精卵の発生開始こそが KNOXと BELL転写因子の

祖先的な機能であることが明らかとなりました。この成果は、植物における有性生殖の制御機構とそ

の進化を理解する上で重要な意義を持つものであり、また植物の効率的な育種や繁殖技術の開発の基

盤となる研究成果です。 

この研究成果は、現地時間の 2021年 9月 28日（火）8時【プレス推奨日時：日本時間 2021年 9月

28日（火）16時】付で、eLife（イーライフ、英国に本拠を置く eLife Sciences Publications Ltd

が発行するオープンアクセス総合生命科学誌、Impact Factor=8.14）のオンライン版に発表されます。

eLife誌は報道解禁を設定していませんが、論文出版後の配信を推奨しています。 

つきましては、関係資料を配付するとともに、下記のとおりオンライン記者発表を行いますので、

是非ともご出席くださいますよう、お願い申し上げます。 

 

記 
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【ご連絡事項】 

(1)本件につきましては、奈良先端科学技術大学院大学から奈良県文化教育記者クラブをメインとし、

学研都市記者クラブ、大阪科学・大学記者クラブへ、京都大学から京都大学記者クラブ、文部科学

記者会、科学記者会へ同時にご連絡しております。 

 

(2)取材希望がございましたら、恐れ入りますが下記までご連絡願います。 

奈良先端科学技術大学院大学 企画総務課 渉外企画係 
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【解説】 

受精卵の発生開始を精密に制御することは、有性生殖において非常に重要な意味を持ちます。万一、

受精していない卵が分裂すると、染色体が 1 セットしかない半数体が出来てしまい、減数分裂で配偶

子（卵や精子）を作ることが出来ないため子孫を残せなくなります。これを防ぐために、雌雄の配偶

子に由来する因子が受精卵の中に揃った時にのみ、胚発生を開始させる仕組みが備えられています。 

緑藻植物のクラミドモナスでは、転写因子である KNOX と BELL が、オスとメスの配偶子でそれ

ぞれ発現しています。受精卵の中で両者が結合し、核に移行して遺伝子発現を調節することで、受精

卵の発生（クラミドモナスは単細胞緑藻のため分裂はしない）が活性化されます。KNOX と BELL

は陸上植物にも広く保存されていますが、被子植物のシロイヌナズナでも、コケ植物蘚類のヒメツリ

ガネゴケでも、配偶子や受精卵では働いておらず、植物個体の中で分裂組織の維持や器官形態の決定

に働いています。シロイヌナズナの受精卵の活性化には、クラミドモナスとは全く異なる機構が働い

ていることから、植物において受精卵の発生を開始させる機構の進化的な起源は不明でした。 

研究グループは、コケ植物苔類のゼニゴケにおいて、KNOX 遺伝子の１つの MpKNOX1 が、卵細

胞のみで発現していることを突き止めました。驚くべきことに、MpKNOX1 遺伝子の働きは、同じコ

ケ植物のヒメツリガネゴケや被子植物の KNOX1 遺伝子の機能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 KNOX 遺伝子の働きに酷似していました。さらにゼニゴケの BELL 遺伝子 

(MpBELL)は、クラミドモナスのBELLと同様に受精卵における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の核の融合と、受精卵からの胚

発生を促進していることが明らかとなりました。 

このことから、植物において受精卵の発生を開始させる機構の進化的起源が KNOX と BELL によ

る受精卵の遺伝子発現制御にあることが明らかとなりました。KNOX/BELL 転写因子は、コケ植物

内の系統や維管束植物の系統が分岐した後に、分裂組織の維持や器官形態の決定に転用されたと考え

られます。 
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【論文情報】 

タイトル：Deep evolutionary origin of gamete-directed zygote activation by KNOX/BELL 

transcription factors in green plants（配偶子に依存した接合子の活性化が KNOX/BELL 転写

因子の緑色植物における進化的起源である） 

著者：Tetsuya Hisanaga1,2, Shota Fujimoto1, Yihui Cui1, Katsutoshi Sato1, Ryosuke Sano1, 

Shohei Yamaoka3, Takayuki Kohchi3, Frédéric Berger2, and Keiji Nakajima1,†（久永哲也
1,2、藤本翔大 1、崔毅慧 1、佐藤克俊 1、佐野亮輔 1、山岡尚平 3、河内孝之 3、フレデリック・ベ

ルジェ 2、中島敬二 1,†） 
1奈良先端科学技術大学院大学、2Gregor Mendel Institute、3京都大学、†責任著者 

掲載誌：eLife 10: e57090（イーライフ、英国に本拠を置く eLife Sciences Publications Ltd が発行

するオープンアクセス総合生命科学誌、Impact factor=8.14）。 

DOI: https://doi.org/10.7554/eLife.57090 

掲載日時：2021 年 9 月 28 日（火）16 時（日本時間）オンラインのみ（オープンアクセス） 

 

 

【背景】 

有性生殖*1においては、雌雄の配偶子（卵と精子）が受精し、二倍体の受精卵となって発生を開始

する必要があります。植物におけるこの段階の制御機構に関しては、単細胞緑藻のクラミドモナスと、

被子植物のシロイヌナズナにおいて一定の知見があるものの、それ以外の種においては、ほとんど明

らかになっていません。またクラミドモナス*2 とシロイヌナズナ*3 での制御機構は互いに全く異なっ

ており、受精卵活性化機構の進化的起源や、多様化の過程については全く分かっていませんでした。 

研究グループは 2016 年にコケ植物のゼニゴケ（Marchantia polymorpha）*4で、生殖細胞の形成

に中心的な役割を果たす MpRKD 転写因子 *5 を発見しました（参考プレスリリース

http://www.naist.jp/pressrelease/2016/06/003257.html）。MpRKD の変異株では成熟した卵細胞がで

きないため、この変異株と野生株の生殖器官の遺伝子発現を比較することで、卵細胞で強く発現する

遺伝子を探索しました（図１）。研究チームは、得られた候補遺伝子の中から MpKNOX1 に注目しま

した。MpKNOX1 は TALE ホメオドメ

イン転写因子*6をコードしており、ゼニ

ゴケ以外の陸上植物では、分裂組織の

維持や器官形態の決定に機能していま

す。MpKNOX1 遺伝子が植物器官では

なく卵細胞で発現していたことは非常

に興味深く、また MpKNOX1 遺伝子の

機能を調べることで、植物の有性生殖

や形態形成の進化過程を明らかにでき

るという期待のもと、MpKNOX1 遺伝

子の機能を調べることにしました。 

 

 

図１ 
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【実験の結果】 

 本研究では、まずゼニゴケにおいて受精のタイミングを正確にコントロールできる試験管内受精系

を開発しました。この系を利用してゼニゴケ受精卵とそこから生じる胚の細胞内構造を詳細に観察し

た結果、棍棒状に凝縮した精子の核は、受精卵の中で脱凝縮して球状の精核（雄性前核）になるもの

の、受精後３日間は卵の核（雌性前核）

とは融合せず、４日目にようやく融合し

た後に、受精卵の細胞分裂が開始される

ことがわかりました（図２上段）。 

 次に、CRISPR/Cas9*7によるゲノム編

集技術を用いて MpKNOX1 の機能を欠

損したオスまたはメスの変異株を作りま

した。これらの変異株は正常に成長し、

野生株と同様の生殖器官や配偶子を形成

しました。しかし興味深いことに、メス

の変異株の卵にオスの野生株の精子を受

精させたところ、受精後５日たっても雌

雄の前核が融合せず、受精卵の分裂も始まりませんでした（図２下段）。反対にメスの野生株の卵に、

オスの変異株の精子を受精させて得られた受精卵は正常に発生しました（図３）。このことから卵細

胞に引き継がれた母方の MpKNOX1 遺伝子が、受精卵での雌雄の前核の融合と、それに続く胚発生

に必須である一方で、精子に引き継がれた父方の MpKNOX1 は不要であることが明らかとなりまし

た。 

 KNOX1 転写因子は、別の TALE ホメオドメイン転写因子である BELL 転写因子と結合し、二量

体を形成して機能することが知られています。この知見を基に、研究グループはゼニゴケゲノムに存

在する 5 つの BELL 遺伝子

(MpBELL1- MpBELL5 ) のう

ち、MpBELL3 と MpBELL4 の

２つが精子で強く発現している

ことを見出し、これらを同時に

破壊した変異株を作成しまし

た。この変異株は正常に成長し

たものの、受精卵の発達が阻害

さ れ て い た こ と か ら 、

MpBELL3/4 遺伝子も受精卵の

発生開始に必要であることが明

らかになりました。 

図２ 

図３ 



 

さらに研究グループは、KNOX1 転写因子の受精前後の挙動を明らかにするため、MpKNOX1 と緑

色蛍光タンパク質（GFP）の融合タンパク質（MpKNOX1-GFP）を発現させたメス株の卵細胞を詳

細に観察しました。その結果、受精前の卵細胞では KNOX1-GFP が細胞質にのみ存在するのに対し、

野生株の精子と受精させた 12 時間には雌雄の前核に濃縮することが分かりました（図４上段）。興味

深いことに、受精 24 時間後には再び細胞質においてのみ MpKNOX1-GFP の蛍光が観察されました

（図４上段）。MpKNOX1 が転写因子であることを考慮すると、MpKNOX1 は受精後 12-24 時間の

タイミングで一過的に核に移行し

て遺伝子の発現を調節することが

考 え ら れ ま し た 。 一 方 で

MpBELL3/4 が破壊された変異株

の精子を受精させた場合には、

MpKNOX1-GFP の核への濃縮が

起りませんでした（図４下段）。以

上の観察結果から、MpBELL3/4 タ

ンパク質がMpKNOX1の核移行に

必要であることが明らかとなりま

した。 

 

 

 

【まとめと今後の展望】 

以上の実験から明らかとなったゼニゴケ KNOX/BELL 転写因子による受精卵の活性化機構は、緑

藻植物のクラミドモナスで明らかとなっている KNOX/BELL 転写因子の機能に酷似しており、種子

植物のシロイヌナズナや、同じコケ植物であるヒメツリガネゴケ*8 の KNOX/BELL 転写因子の機能

とは大きく異なっていました（図５）。これにより、少なくとも陸上植物の２大系統（緑藻を含む

Chlorophyta と陸上植物を含む Streptophyta）が分岐した段階では、KNOX/BELL 転写因子は受精

卵の活性化に機能していたことが強く支持されます。 

図４ 



 

本研究により、被子植物においては茎頂分裂組織の維持や器官形態の決定因子として精力的に研究

されて来た KNOX/BELL 転写因子の祖先的機能が、受精卵の活性化であったことが明らかとなりま

した。これらの機能はヒメツリガネゴケやシロイヌナズナで明らかになっていた KNOX/BELL 転写

因子の機能とは一見全く異なっていますが、「二倍体世代（胞子体）の発生を制御する」という点では

共通しており、KNOX/BELL が働くタイミングが、進化の過程で変化したことが示唆されます。今後

は進化系統樹に沿った多くの植物種において KNOX/BELL 転写因子の機能を比較することで、この

転写因子の働きの変遷過程を解明し、どのような標的遺伝子の制御を通じて異なる機能を発現させて

いるのかを明示することで、植物発生の基本的な機構の解明に寄与することが出来ると期待されます。 

 

 

 

 

 

 

 

 

図５ 



 

【用語解説】 

*1植物の有性生殖と生活環  

 有性生殖を行う生物の生活環では、減数分裂と受精を境として、二倍体世代と半数体世代が交互に

現れる。植物の二倍体世代は減数分裂により胞子を作るため「胞子体」と呼ばれ、半数体世代は卵や

精子といった配偶子を作るため「配偶体」と呼

ばれる。配偶子は接合して接合子を作る。雌雄

の配偶子が卵と精子に形態分化している生物

では、接合子を受精卵と呼ぶ。単細胞緑藻類の

接合子は多細胞化しないまま減数分裂して配

偶体に戻るのに対し、陸上植物の接合子（受精

卵）は複数回の分裂を経て多細胞からなる胚

を作る。コケ植物では、胚は個体になることな

く減数分裂して胞子を作り、それらが発芽・分

裂して半数体の個体を作る（配偶体優勢の生

活環。図６左）。種子植物では、胚が種子の発

芽後に分裂し二倍体の個体を作る（胞子体優

勢の生活環、図６右）。 

*2クラミドモナス (Chlamydomonas reinhardtii) 

 淡水域に生息する単細胞の緑藻で、光合成や受精など広範な研究に用いられるモデル植物。半数体

の配偶体と二倍体の胞子体は、ともにべん毛を持つ単細胞で、半数体世代は染色体上の性決定領域の

遺伝子に依存して、プラスまたはマイナスの性を持つが、外見上は区別できない。プラス配偶子は

BELL 転写因子である GSP1 を、マイナス配偶子は KNOX 転写因子である GSM1 を発現している。

これらが受精すると受精卵の中で GSP1 と GSM1 が結合して核内に移行し、受精卵の発生開始に必

要な遺伝子の発現を活性化させる（図５左端）。 

*3シロイヌナズナ (Arabidopsis thaliana) 

 被子植物アブラナ科のモデル植物。最も早く全ゲノム配列が解読され、小型で世代時間が短く、一

個体から数千の種が得られる等、分子遺伝学の実験に適していることから、世界中で広く用いられる。 

*4ゼニゴケ (Marchantia polymorpha) 

 コケ植物苔類（たいるい）の１種。４億年以上前に初めて陸上生活を送るようになった共通祖先植

物と似た形や性質を保持していると考えられる。転写因子の機能重複が少ないことなどから、コケ植

物のモデルとして世界中で広く利用されている。オスとメスが別個体に分かれている雌雄異株植物で

ある。 

*5RKD 転写因子 

 陸上植物の進化に保存された配偶子形成の制御因子と考えられる RWP-RK 型転写因子。シロイヌ

ナズナゲノムには５遺伝子、ゼニゴケゲノムには１遺伝子（MpRKD）が存在する。MpRKD はゼニ

ゴケの雌雄の生殖器官で発現しており、この遺伝子をノックアウトしたゼニゴケのメス株は、成熟し

た卵細胞を作ることが出来ない。 

図６ 



 

 

*6TALE ホメオボックス転写因子 

 遺伝子の働きを制御するホメオボックス転写因子は真核生物に共通して存在するが、それらのうち

DNA 結合に関与するホメオボックスのループ領域に３アミノ酸の挿入があるものを、特に TALE 

(Three-Amino-Acid-Loop-Extension) ホメオボックス転写因子と呼ぶ。 

*7CRISPR/Cas9 

 細菌の獲得免疫システムにおいて機能する RNA 依存型 DNA 切断酵素を用いたゲノム編集手法。

2012 年に Charpentier と Doudna（2020 年にノーベル化学賞を共同受賞）により実用化が提唱され

て以降、世界中で急速に普及し、様々な生物種のゲノム編集に利用されている。 

*8ヒメツリガネゴケ (Physcomitrium patens) 

 コケ植物蘚類（せんるい）の１種。ゼニゴケと並んでモデルコケ植物として多用される。ゼニゴケ

と異なり１つの個体に造卵器と造精器を作る雌雄同株植物である。最近になって分類上の位置づけが

修正されたことにより、属名が Physcomitrella から Physcomitrium に変更された。 

 

【本研究内容についてコメント出来る方】 

 塚谷 裕一（つかや ひろかず）教授 

東京大学大学院 理学系研究科 

Tel:03-5841-4047  Email: tsukaya@bs.s.u-tokyo.ac.jp 

 長谷部 光泰（はせべ みつやす）教授 

基礎生物学研究所・副所長/同・生物進化研究部門 

Tel:0564-55-7546  Email:mhasebe@nibb.ac.jp 

 東山 哲也（ひがしやま てつや）教授 

名古屋大学トランスフォーマティブ生命分子研究所 

Tel: 052-747-6404 Email: higashi@bio.nagoya-u.ac.jp 

 

【本研究に関するお問い合わせ先】 

奈良先端科学技術大学院大学 先端科学技術研究科 バイオサイエンス領域 

植物発生シグナル研究室  中島 敬二（なかじま けいじ）教授 

TEL:0743-72-5560（オフィス）、090-9110-8242（個人携帯） E-mail: k-nakaji@bs.naist.jp 

植物発生シグナル研究室ホームページ https://bsw3.naist.jp/nakajima/ 
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