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〈要 約〉
　陸上植物は単相と複相の両方において多細胞体制を構築し，それを核相の変化にともない交互にくり返し形成する世代交代を行う．それぞれの世代の発生プログラムは厳密に制御されており，減数分裂と受精により開始される．陸上植物のうち，コケ植物では単相の配偶体が優占しているが，裸子植物や被子植物を含む維管束植物では複相の胞子体が優占しており，陸上植物に近縁のシャジクモでは単相は多細胞体制をもつが複相は単細胞であることから，陸上植物の世代交代は，受精ののち減数分裂の開始が遅れて，新規に複相に特有の発生プログラムが獲得されたことにより誕生したと考えられている．この研究において，コケ植物ヒメツリガネゴケにて転写因子KNOX2をコードする遺伝子を欠損させたところ，複相における胚発生の途中で発生が停止し，減数分裂なしに配偶体様の組織を形成した．このことから，KNOX2遺伝子は複相において単相に特異的な発生プログラムを抑制するはたらきを担っていると推測された．KNOX2遺伝子の獲得は陸上植物の世代交代の獲得に必須であったと考えられた．

はじめに

　陸上植物は動物と異なり，単相（1n，配偶体）と複相（2n，胞子体）の両方において多細胞体制である配偶体と胞子体を形成する．1851年，配偶子である卵細胞や精子（あるいは，花粉）を形成する配偶体と，減数分裂により胞子を形成する胞子体が，陸上植物の生活において交互に出現することが発見され，現在では世代交代とよばれている1)．単相と複相それぞれの発生プログラムは厳密に制御されており，減数分裂と受精により開始されるが，それを制御する遺伝子に関しては最近まで謎であった．

　陸上植物の進化の初期に分岐したと考えられているコケ植物は単相が優占しているが，維管束植物（シダ植物と種子植物）では複相が優占している．陸上植物に近縁とされるシャジクモ藻類では単相において多細胞となるが複相は単細胞の受精卵のみであることから，陸上植物の祖先において，受精卵が体細胞分裂できるようになり，減数分裂のタイミングが遅れることで複相の多細胞化が起こり2)，さらに，陸上植物の一部の系統では複相が複雑化することで，現在のような陸上植物の多様性が生まれたと考えられる（図1）．それでは，どのような遺伝子の変化により，現在のような世代交代が成立したのだろうか．

　陸上植物の世代交代を制御する遺伝子を考えるうえで，陸上植物と十数年前に分岐した単細胞緑藻クラミドモナスから興味深い報告がある．クラミドモナスは配偶子がプラスとマイナスの性別をもち，その単相から複相への移行においては2つのTALE型ホメオボックス転写因子，BELLとKNOXが重要な役割を担っている．プラス配偶子はBELL（GSP1：gamete-specific plus1）を，マイナス配偶子はKNOX（GSM1：gamete-specific minus1）を，それぞれ特異的に発現しており，配偶子の時期にはこれらの転写因子は細胞質に局在するが，接合により相互作用が可能となると複合体を形成して核へと移行し，複相に特異的な遺伝子発現を制御する3)．GSP1遺伝子の機能欠損株では接合子において複相の発生プログラムが機能せず4)，GSP1遺伝子の過剰発現株では単相において複相の発生プログラムがはたらいてしまうため5)，クラミドモナスの生活環においてBELL遺伝子とKNOX遺伝子は単相から複相への転換に必須であると考えられる．BELL遺伝子とKNOX遺伝子は陸上植物でも報告されており，その相互作用も被子植物において保存されていることから6)，これらの陸上植物の生活環への関与が推測されていた3)．

　クラミドモナスからは1個のKNOX遺伝子が報告されているが，陸上植物は遺伝子重複により生じたKNOX1遺伝子とKNOX2遺伝子の遺伝子亜族を持ち，さらに，それぞれの遺伝子亜族のなかでも複数回の遺伝子重複が起こっている7)．KNOX1遺伝子は複相に形成される分裂組織の形成および維持に機能しており，筆者らは，その発現制御がより複雑化することにより維管束植物における複相の巨大化および複雑化が起こったのではないかと推測している8,9)．一方で，KNOX2遺伝子についてはその役割がよくわかっていなかった．

1．ヒメツリガネゴケのKNOX2遺伝子は複相の胚発生において発現する

　遺伝子改変の容易なコケ植物であるヒメツリガネゴケ（Physcomitrella patens）を用いてKNOX2遺伝子の機能解析を行った．まず，ヒメツリガネゴケのゲノムに含まれる2つのKNOX2遺伝子，MKN1遺伝子とMKN6遺伝子をクローニングしその発現様式を調べたところ，いずれの遺伝子も単相の卵細胞と複相の胞子体の発生において発現していた．

2．KNOX2遺伝子破壊株では胞子体から異所的に配偶体様の組織が形成される

　KNOX2遺伝子の機能を調べるため，MKN1遺伝子あるいはMKN6遺伝子の単独破壊株，および，MKN1遺伝子とMKN6遺伝子の二重破壊株を作出した．いずれの破壊株でも単相においては顕著な表現型はみられなかったが，MKN6遺伝子単独破壊株，およびMKN1遺伝子とMKN6遺伝子の二重破壊株では，複相において胞子体の発生が途中で停止し，胚の一部から配偶体様の組織が形成された（図2）．これを培養してみたところ，単相としてどんどん成長し，生殖器を誘導すると，野生株と同様の頻度で生殖器である造卵器および造精器を形成した．さらに，受精に必要な水をあたえておくと自家受精により胚を形成したことから，MKN6遺伝子の単独破壊株，および，MKN1遺伝子とMKN6遺伝子の二重破壊株の複相の組織から形成された配偶体様の組織は，単相と同様にふるまうことがわかった．ただし，このようにして得られた胞子体は途中で発生が停止し，ふたたび配偶体様の組織を形成した．

3．KNOX2遺伝子破壊株の胞子体に由来する単相様の組織のDNA含有量は通常の単相の組織の2倍である

　このような減数分裂を介さない胞子体から配偶体への異時的な移行はアポスポリー（apospory）とよばれ，自然界や実験環境下において起こる．アポスポリーでは染色体やDNAの量は複相を維持したまま，異時的に単相様の組織を形成する．そこで，MKN1遺伝子とMKN6遺伝子の二重破壊株の胚から異時的に形成された単相様の組織のDNA含有量を調べてみたところ，通常の単相の組織の2倍のDNAを含んでいた．すなわち，KNOX2遺伝子破壊株では，核相は複相であっても単相の表現型を示していることがわかった．KNOX2遺伝子は通常は胚において発現していることから，複相において単相の発生プログラムがはたらかないよう抑制していると考えられる．

4．ヒメツリガネゴケのBELL遺伝子はおもに複相において発現する

　緑藻クラミドモナスでは転写因子であるKNOXとBELLが相互作用し，複相の発生プログラムを機能させることが知られている．ヒメツリガネゴケのKNOX2遺伝子の産物もBELLとの相互作用により機能している可能性を調べるため，ヒメツリガネゴケのゲノムからみつかっている4個のBELL遺伝子の発現様式を調べたところ，3個のBELL遺伝子はおもに複相において発現していることがわかった．これらのBELL遺伝子の産物はKNOX2遺伝子の産物と相互作用して機能している可能性があり，その詳細な解析は今後の課題である．

おわりに

　ヒメツリガネゴケにおいて，KNOX2遺伝子の機能欠損株がアポスポリーをひき起こす一方，PRC2複合体をコードする遺伝子の機能欠損株は受精をへずに単相から胞子体を直接に誘導するアポガミー（apogamy）をひき起こす10,11)．PRC2複合体はエピジェネティックな発現抑制に関与していることから，世代交代の制御がエピジェネティックかつゲノムワイドに制御されている可能性が示されていた．一方，KNOX2は世代移行の鍵となる転写因子なので，今後，KNOX2の標的遺伝子を調べていくことにより，世代交代の制御ネットワークの全貌が明らかにできるものと期待される．また，被子植物であるシロイヌナズナは4個のKNOX2遺伝子をもち，胞子体のさらに複雑化した被子植物における機能がわかれば，品種改良などにたいへん有用なツールとなる．
　KNOX1遺伝子とKNOX2遺伝子は，緑藻と陸上植物との分岐ののち陸上植物の系統においてKNOX遺伝子の重複により生じたと考えられる．そののちの機能分化により，KNOX1遺伝子は複相において分裂組織の維持に，KNOX2遺伝子は複相において単相の発生プログラムの抑制に機能するようになり，複相における多細胞体制が獲得されたのではないかと推測される（図3）．その結果，現在のような陸上植物の世代交代が成立したのであろう．

　世代交代は生物の進化の過程において複数回にわたり独立に生じたと考えられており，陸上植物だけでなく，褐藻，紅藻，ほかの緑藻からも報告されている12)．褐藻シオミドロ（Ectocarpus siliculosus）からも世代交代にかかわる変異体が単離されている13)．シオミドロは2010年にゲノム解読されており14)，これらの新しい材料を使うことにより，生物進化における世代交代の成立のしくみの共通性が明らかにされていくものと期待される．
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〈図説明〉
図1　陸上植物の進化の歴史は複相における多細胞化と複雑化の歴史である
シャジクモ藻類の複相のみ単細胞であるが，ほかは多細胞組織である．

図2　ヒメツリガネゴケにおけるKNOX2遺伝子の機能

（a）野生株の複相．

（b）KNOX2遺伝子破壊株の複相．配偶体様の組織が異所的に形成された（矢頭）．

（c）野生株の単相．

図3　KNOX1遺伝子とKNOX2遺伝子の遺伝子重複と機能分化による陸上植物の世代交代の成立
