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光は光合成のエネルギー源として植物の生存に必須である。動物とは違い地面に根を下ろして移

動することのできない植物は，自分の置かれた光環境を認識して，光合成を最適化するように形

態を変化させる。フィトクロムは，環境からの光情報を受けとるために必要な光受容体の１種で

ある。フィトクロムの関わる陸上植物の光応答と分子機能の進化について解説する。 
 

１．フィトクロムとは	
 

１－１．フィトクロムによる光受容の意義	
  
	
 フィトクロムは，赤色光（R: 660 nm）に吸収極大をもつ Pr型と，遠赤色光（FR: 730 nm）に吸

収極大を持つ Pfr 型を可逆的に相互転換するというユニークな特徴を持つ光受容体である（図１
A）。クロロフィルなどの光合成系色素は，R領域に強い吸収を持つ。光合成を行う植物にとって

Rを感知することは重要であると考えられる。しかしなぜ R／FR可逆的な受容体が必要だったの

か？理由の１つとして，R／FRの比により他の植物の日陰を感知できることが挙げられる。植物
の葉の陰では，R が吸収され R／FR の比が相対的に低くなる。夕暮れの地表でも R が相対的に

減少することから，R／FR 比により「夕暮れ」も検知することができる。つまり植物は R／FR

の比を細胞内のフィトクロム Pfr型／Pr型の量比として測定することにより，光合成に必要な光
エネルギーを競合する他の植物との相対的な位置情報と時間情報を感知することができる。 

１－２．フィトクロムの構造	
 

	
 陸上植物に見られる典型的なフィトクロムは，単量体で分子量約 120 kDaの水溶性色素タンパ
ク質であり，生理的条件下では二量体を形成する。アポフィトクロム 1分子に対して開環状テト

ラピロール化合物が発色団として 1分子結合することでホロフィトクロムとなり光受容能をもつ。 
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 フィトクトムは一次構造上，N末端領域と C

末端領域に大別できる（図１B）（Nagatani 2010）。

N末端領域には発色団が結合するシステイン残
基や光可逆性に必要なチロシン残基を含む

GAFドメインが存在し，N末端領域のみで核内

におけるシグナル伝達を引き起こすことが報告

されている（Matsushita et al. 2003）。一方 C末端

領域には PASドメイン，ヒスチジンキナーゼ様

モチーフ（HKRD）が存在し，核移行および二
量体化に必須であると考えられている（Li et al. 

2011）（図１）。 

	
 フィトクロムは真核生物に固有の光受容体だ

と考えられてきたが，原核生物であるシアノバ

クテリアからもフィトクロム様受容体が見つか

った。シアノバクテリア Synechosystis sp.から見
つけられたフィトクロム様受容体 cph1は，C末

端領域に機能的な２成分制御系のヒスチジンキ

ナーゼドメイン（HKD）をもち，そのキナーゼ
活性が光によって制御されることが示されてい

る（Yeh et al. 1997）。一方で植物フィトクロムの

場合，C末端の HKRDはキナーゼ活性を失って
いることが示されており（Fankhauser 2001），２成分制御系がシグナル伝達に関与する可能性は示

されていない。cph1の発見の後にも，非光合成型バクテリアの緑膿菌や放射線耐性菌（Davis et al. 

1999），根粒菌（Giraud et al. 2002）などからもフィトクロム様遺伝子が次々と見つかっている。
原核生物のフィトクロム様受容体はバクテリオフィトクロムと呼ばれ，植物フィトクロムの N末

端側の構造によく似た光受容ドメインを持つが，C 末端側については前述の機能的なヒスチジン

キナーゼドメインや２成分系のレスポンスレギュレータードメイン，走化性受容体のシグナル伝

達に関わる MCP シグナルドメインなど多様性に富んでいる。フィトクロムの光受容の仕組みは

太古の昔に原核生物が獲得し，真核生物への共生や水平伝播を介して植物に広がったと考えられ

ている（Mathews 2006）。 
	
 興味深いことに陸上植物でも，典型的なフィトクロムの他に一部のシダ植物や緑藻類では，N

末端側にフィトクロムの光受容ドメイン，C 末端側に青色光受容体であるフォトトロピン全長を

持つ neochrome（neo）という特徴的な構造をもつフィトクロム（Kawai et al. 2003, Suetsugu et al. 
2005）が存在し，また蘚類のヤノウエノアカゴケ（Ceratodon purpureus）には C末端部に機能的

なセリン／スレオニン／チロシンキナーゼドメインを持つ，少し変わったフィトクロム Cpphy1

が存在する（Mittmann et al. 2009）。 
 

 

図１	
 フィトクロム分子の模式図	
 

A. ２量体化したフィトクロムの機能模式図，フィトク
ロムは光可逆性を持ち，R 吸収型（Pr 型）と FR 吸収
型（Pfr 型）を相互変換する。B. フィトクロムのドメ
イン構造，フィトクロムは発色団を結合ドメインを含
むN末端領域，構造的に柔軟性を有するヒンジ部位（H）
を通じて連結された C 末端領域により構成されてい
る。発色団はGAFドメイン内にある保存されたシステ
イン残基に結合する。NTE, N-terminal extension; PAS, 
Per (period circadian protein), Arnt (Ah receptor nuclear 
translocator protein) and Sim (single-minded protein); GAF, 
cGMP-stimulated phosphodiesterase, Anabaena adenylate 
cyclases and Escherichia coli FhlA; PHY, HKRD, histidine 
kinase–related domain.  
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２．種子植物におけるフィトクロムの介する光応答	
 

	
 種子植物のフィトクロムは大別すると，光分解を受けやすく光に対して不安定な I 型と，光に

対して安定な II 型に分けられる。例えば研究材料としてよく用いられているシロイヌナズナは，
phyAから phyEまで 5分子種のフィトクロムをもつ。I型の phyAは，他のフィトクロム分子種と

は異なった性質を示す。phyAは暗所で高レベルに蓄積し，光照射によって速やかに分解される。

このため明所での生育にはほとんど関わらず，主に暗所における微弱な光に対する高感度の光セ

ンサーとして働き，種子発芽や脱黄化調節に関わっている（Franklin & Quail 2010）。phyAによる

敏感な光応答は紫外線から FRまでの植物が受容しうる全ての波長域で誘導され，R／FRの光可

逆性は見られない（Shinomura et al. 1996）。系統解析からも phyAタイプのフィトクロムは，進化
上，種子植物以降に獲得され，機能が特殊化したと考えられている（Mathews 2006）。 

	
 一方で，phyB に代表される II 型のフィトクロムは光に対して安定で明暗にかかわらず一定量

存在し，明所での比較的強い光に対する感度の低い光応答を担っている。phyBは，Rによる発芽
や脱黄化，子葉の展開，胚軸伸長抑制，花成まで幅広い光応答を制御し（Franklin & Quail 2010），

それらの反応においては典型的なフィトクロム反応の特徴である R／FR による可逆性が見られ

る。フィトクロムによる生理応答の多くが遺伝子転写制御を介しており，最近の研究によってそ

の制御メカニズムが明らかになってきた。まずシロイヌナズナにおいてフィトクロムが光に応じ

て細胞質から核内へ移行し顆粒状構造体を形成することが明らかにされた（Sakamoto & Nagatani 

1996, Yamaguchi et al. 1999）。さらに核内局在性の bHLH型転写因子である Phytochrome-interacting 
Factor（PIF）が単離され（Ni et al. 1998），フィトクロムと光依存的に相互作用することが示され

た（Ni et al. 1999）。現在，フィトクロムが核内で転写因子と相互作用し，リン酸化や分解を調節

することで遺伝子発現を制御するモデルが考えられている（Chen & Chory 2011, Leivar & Quail 
2011）。他にもフィトクロムを含めた光形態形成全般に関与するタンパク質分解調節因子

CONSTITUTIVE PHOTOMORPHOGENIC 1（COP1）を介する経路についても研究が進んでいる（Li 

et al. 2011）。 
 

３．シダ植物，コケ植物におけるフィトクロムに関するこれまでの知見	
 

	
 陸上植物は水生の多細胞緑藻から進化した。最も基部に位置するグループとして苔類・蘚類・

ツノゴケ類を含むコケ植物，次に維管束を持つシダ植物，そして種子植物が分岐したと考えられ

ている（Qiu et al. 2006）。コケ植物は配偶体世代優占の生活環を持ち，胞子体は配偶体に寄生する

形を取る。一方シダ植物は胞子体世代優占であり，胞子から前葉体までの配偶体世代は比較的短

い。シダおよびコケ植物における配偶体世代は，半数体であり単純な体制をもちつつ陸上植物に

共通する基本的な生理応答を持つことから，光応答の観察において優れたモデルである。従って

種子植物のみならずコケ植物（Lamparter 2006）やシダ植物（Wada 2007）においても，半数体で
ある配偶体を材料に，光応答が精力的に研究されている。 

	
 シダ植物のホウライシダ（Adiantum capillus-veneris L.）やモエジマシダ（Pteris vittata）では，

胞子発芽が Rで誘導され FRで打ち消されることからフィトクロムにより制御されることが示唆
されている（Furuya et al. 1997, Sugai & Furuya 1967）。ホウライシダでは，胞子発芽後の原糸体に

おける光屈性（Kadota et al. 1982）や葉緑体光定位運動（Yatsuhashi et al. 1985）が R依存的に引き

植物科学最前線 4:39(2013)

BSJ-Review 4:39(2013)



 K. Ishizaki-  4 

起こされ，前述の特徴的なフィトクロム neoにより制御されることが示された（Kawai et al. 2003）。

ホウライシダは neoの他に 3つの典型的な構造を持つフィトクロム遺伝子を持つが，それらの機

能については未だ確認されていない（Wada 2007）。 
	
 シダと同様にヤノウエノアカゴケやヒメツリガネゴケ（Physcomitrella patens）などの蘚類，お

よびツノゴケ類のミヤベツノゴケ（Anthoceros miyabeanus）でも胞子発芽にフィトクロムが関与

することが示唆されている（Cove et al. 1978, Wada et al. 1984）。さらにヒメツリガネゴケとヤノウ
エノアカゴケにおいて，原糸体における光屈性（Brücker et al. 2005, Hartmann et al. 1983, Mittmann et 

al. 2004）および分枝位置決定（Brücker et al. 2005, Kagawa et al. 1997, Uenaka et al. 2005），クロロフ

ィル蓄積（Mittmann et al. 2009），葉緑体定位運動（Kadota et al. 2000, Uenaka & Kadota 2007）に，
フィトクロムが関わることが報告された。ヒメツリガネゴケやヤノウエノアカゴケには neo様光

受容体は同定されていないが，葉緑体定位運動にフィトクロムが細胞質で機能することが示され

ている（Mittmann et al. 2004, Mittmann et al. 2009, Uenaka & Kadota 2007）。光屈性についても細胞
膜に局在するフィトクロムによる制御が示唆されている（Rösler et al. 2010, Suetsugu & Wada 2007）。

ヒメツリガネゴケにはフィトクロムが 7分子種ある。

興味深いことにPpphy1からPpphy4までの 4分子種に
おいてR照射後でも主に細胞質に局在することが示さ

れている（Uenaka & Kadota 2007）。またヒメツリガネ

ゴケに 4 つある青色光受容体フォトトロピンのうち 3
つを破壊した photA2photB1photB2変異体では，Rで誘

導される葉緑体定位運動が著しく低下した（Kasahara 

et al. 2004）。このことからヒメツリガネゴケにおける
フィトクロムに受容されるRによる葉緑体定位運動の

制御は細胞質のフォトトロピンを介すると考えられて

いる（Rösler et al. 2010, Suetsugu & Wada 2007）。現在の
ところシダやコケ植物で詳しく調べられているのは，

フィトクロムの細胞質における働きとされる葉緑体定

位運動や光屈性などであり，核における遺伝子発現制

御を伴う機能については知見が少ない。 
 

４．基部陸上植物－苔類ゼニゴケにおけるフィ

トクロム	
 

	
 それでは種子植物に見られる核における転写制御を

介したフィトクロムのシグナル伝達の仕組みは，植物

進化のどの時点で獲得されたのであろうか？陸上植物

におけるフィトクロムを介する光応答メカニズムの原

形と進化を解析するため，我々は苔類ゼニゴケに着目

している。苔類は，陸上植物進化の基部に位置し

（Bowman et al. 2007, Qiu et al. 2006），根・茎・葉を持

図２	
 ゼニゴケフィトクロムの性質 
A. Mpphyの光可逆性。フィトクロム遺伝子を
発色団生合成酵素遺伝子と共発現させる大腸
菌発現系（Mukougawa et al. 2006）を用い，発
色団として PΦBが結合した Mpphyの N末端
領域タンパク質の精製溶液を得た。得られた
Mpphy(N612)PΦBにRまたはFRを照射した際
のそれぞれの吸収スペクトルを示す。FR照射
後には 662nm，R照射後には 727nmにそれぞ
れ吸収極大が見られた。B. Mpphyの核移行性。
Mpphy の C 末端領域に蛍光タンパク質である
citrine を融合させたものを発現する形質転換
ゼニゴケを作成し，細胞内局在を暗所と R 照
射条件で観察した。暗所においては，核に
citrine蛍光が観察されないが，R照射により，
DAPIで染色された核内において顆粒状構造を
形成した。 
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たない単純な体制を持つ。苔類ゼニゴケは進化上の位置づけの重要性から米国エネルギー省 JGI

による全ゲノム配列決定プロジェクトが進行中であり，現時点（2012年 12月）において EST情

報と大まかなゲノム配列情報が得られている。また近年我々の研究室で，実験室環境下での交配

法（Chiyoda et al. 2008）や，アグロバクテリウムを介した簡便かつ高頻度の形質転換法（Ishizaki et 

al. 2008）が確立されたことで実験モデルとしても基盤が整えられつつある。 

	
 これまでに苔類ゼニゴケからフィトクロム遺伝子（MpPHY）が単離され，光可逆性を備えてい

るフィトクロムタンパク質をコードすることが示されている（図２A）。全ゲノム配列情報の解析

から，ゼニゴケにはフィトクロム遺伝子がこの 1分子種のみ存在することが確認された。ゼニゴ

ケフィトクロムは光に対して安定であること，さらに蛍光タンパク質との融合型フィトクロム発

現株の解析から，活性型フィトクロムが核において顆粒状構造体を形成することが観察された（図

２B）。これらの結果は，苔類ゼニゴケにおけるフィトクロムが種子植物における II型フィトクロ

ムと同様の性質を持つことを示している。過去の知見から，苔類ゼニゴケでは，赤色光および遠

赤色光による光可逆的な生理応答として，クロロフィル量の調節や葉状体の上方向への伸長成長

（避陰応答とされる）などが確認されている（De Greef et al. 1971, De Greef & Fredericq 1969, 

Frederic.H & Degreef 1966）。近年我々は，蛍光灯に加え FRを補光した条件下で，ゼニゴケが栄養
成長相から生殖成長相へと転換し，生殖器を形成することを見出した（Chiyoda et al. 2008）。さら

に RNAi による MpPHY の発現抑制株および恒常活性型フィトクロム発現株の解析から，活性型

フィトクロムが栄養成長から生殖成長への成長相転換を抑制することが明らかとなった。これら

の光応答に加え，ゼニゴケの胞子発芽後の形態形成における細胞分裂の促進と伸長生長の抑制，

葉状体の扁平な形態形成，葉状体切断面からの再生など生活環の様々な段階の形態形成にフィト

クロムが関与することを示すデータを得ている（図３）。このように我々のこれまでの解析から，

基部陸上植物ゼニゴケにおいて，フィトクロムが核で機能し，ゼニゴケの生活環を通して多様な

形態形成を制御することが示唆されている。 

 
 
 

５．今後の展望	
 

	
 ここまで陸上植物におけるフィトクロムが制御する光応答とその仕組みについて，その進化に

着目して解説してきた。シダ植物やコケ植物においても，フィトクロムの関わる光応答について

の報告が古くからあり，近年では形質転換が可能で分子レベルの解析が可能な蘚類のヒメツリガ

図３	
 ゼニゴケフィトクロム（Mpphy）が制御する光応答 
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ネゴケやヤノウエノアカゴケでも，フィトクロムの機能に関する解析が進められている。しかし

フィトクロム分子種の冗長性などが障害となり，これまでに明らかにされたのはフィトクロムの

細胞質における機能に関するものに偏っている（Rösler et al. 2010, Suetsugu & Wada 2007）。種子植
物においてフィトクロム機能の主要な部分とされる核における遺伝子発現制御については，シダ

植物およびコケ植物においてほとんど知見がない。このため被子植物とコケ植物では，フィトク

ロム下流のシグナル伝達系がかなり異なっているという見方さえ出始めている（Rösler et al. 2010）。 
	
 一方で，陸上植物進化の基部に位置し，分子遺伝学の基盤が急速に進められている苔類ゼニゴ

ケをモデルとした研究からは，種子植物と共通するフィトクロムの核における遺伝子発現を伴う

応答について，分子レベルの知見が得られ始めている。ゲノム解析の進展により，ゼニゴケが冗

長性の低い制御システムを持つことが明らかになりつつある。今後，苔類ゼニゴケを用い，逆遺

伝学と順遺伝学の双方向からの更なるアプローチをすすめることにより，陸上植物全般に共通す

るフィトクロムの機能とその進化についての理解が深まると期待される。 
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