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１．はじめに 
コケ植物苔類ゼニゴケ (Marchantia polymorpha) の繁殖力は強く, 庭園で繁茂して園芸家に

嫌われるほどである。ゼニゴケがこのように旺盛に繁殖できるのは栄養繁殖性植物であると

ころが大きい。ゼニゴケの植物体は扁平な葉状体でその上に杯状体とよばれる器官を持つ。

杯状体の中ではクローン個体である無性芽が大量につくられ, これが雨などによって周囲に

散布されると遺伝的に同一の個体が大量に増殖する。さらに, ゼニゴケは再生能力も高く, 特
別な処理をしなくても葉状体の小さな断片から個体全体が再生される。こうした植物体断片

からの再生も栄養繁殖の一形態である。近年, 栄養繁殖器官である杯状体の形成を制御して

いる因子が複数明らかにされた。興味深いことに, 杯状体形成過程と葉状体の再生の過程と

で共通した因子が機能していることも明らかになりつつある。本稿では, こうしたゼニゴケ

の栄養繁殖とそのメカニズムについて概説する。 
 

２．ゼニゴケ Marchantia polymorpha 
２−１．実験生物としてのゼニゴケ 
ゼニゴケは北半球を中心として世界中に

広く分布し, 日本でもごく一般的に植え込み

や庭のすみで見つけることができる  (図
1) 。また, 中学校の理科の教科書に苔類の例

として取り上げられるなど, 身近な植物の一

つである。ゼニゴケは古くより植物の研究対

象として形態学的, 解剖学的な観察がなされ

てきた。19 世紀初頭には, 非常に緻密なスケ

ッチとともに生活環を通じた形態の変化や

図 1．街中でみられるゼニゴケの群落 
民家前の植え込みにできたメス株の群落。
著者撮影, 大阪府。 
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植物体を構成する各器官について記載されている (Kny 1890) 。1986 年にはタバコとともに

葉緑体の全ゲノム配列が解読されたことでも有名である (Ohyama et al. 1986; Shinozaki et al. 
1986) 。近年, アグロバクテリウムを利用した形質転換法が確立され, 相同組み替えによる遺

伝子ターゲッティング・CRISPR/Cas9 法によるゲノム編集・マイクロ RNA を用いた遺伝子発

現抑制などのアプローチが可能となった (Ishizaki et al. 2008; 2013; Sugano et al. 2018; Flores-
Sandoval et al. 2016) 。形質転換体の選抜に必須の薬剤耐性マーカーを複数利用可能な種々の

バイナリーベクターも整備されている (Ishizaki et al. 2015) 。古典的な固定-樹脂包埋による切

片作成法, 免疫染色などの手法に加え, in situ ハイブリダイゼーションや組織透明化法も適用

できることが報告され, 様々なアプローチによる研究が可能である (Brown and Lemmon 2004; 
Higo et al. 2016; Sakamoto et al. 2022) 。ゼニゴケの核は 8 本の常染色体と雄雌いずれかの性染

色体(U または V染色体)を持ち, ゲノムサイズは約 218Mb である (Bowman et al. 2017; Linde 
et al. 2020; Iwasaki et al. 2021) 。2017 年, 日本産の標準系統雄株 (Takaragaike-1) の全配列情報

が決定され, 他の陸上植物系統にも共通した遺伝子が保存されていること, またゲノムレベ

ルでの重複が起こっておらず遺伝子の冗長性が比較的低いことが明らかになった (Bowman 
et al. 2017) 。標準系統雌株 (Takaragaike-2) やスウェーデン産, ブルガリア産のアクセッショ

ン 株 の 配 列 も加え ら れ , 最新の ゲ ノ ム情報を以下のサイトか ら 利 用 で き る 
(https://marchantia.info) (Montgomery et al. 2020; Linde et al. 2020) 。さらにトランスクリプト

ームデータベースも開設されてインフォマティクス環境も整ってきた (Kawamura et al. 
2022) 。 
ゼニゴケは陸上植物進化の最も基部で分岐したコケ植物 (苔類) に属している。コケ植物は

単系統群であり他の陸上植物系統全体の姉妹群にあたる。従って, コケ植物において被子植

物と共通した分子メカニズムが明らかになれば, それは陸上植物の共通祖先において既に獲

得されていた分子メカニズムであると考えることができる。こうした進化学的観点からも, 
ゼニゴケはコケ植物苔類のモデル植物として国内外を問わず多くの研究に利用されている。 

 

２−２．ゼニゴケの生活環 
ゼニゴケは核相 n の配偶体世代優勢の生活環をもつ (図 2) 。雌雄異株で, 条件が整うと雌

雄それぞれの株で生殖器官が形成され有性生殖を行う。精子と卵が受精すると, 胞子体 (2n) 
が形成され, 胞子体の成熟に伴いその内部で減数分裂により数十万個の胞子が作られる。胞

子は風に乗って散布され, 発芽して葉状体へと成長する。しかし, 野外の群落を見ると雄株だ

け, 雌株だけ, ということが多い (図 1) 。これはゼニゴケが栄養繁殖によりクローナルに増

殖するからである。ゼニゴケの植物体は扁平な葉状体で, 頂端に分裂組織を有し, 二叉分岐を

繰り返して成長する (図 2) 。葉状体の背側の表面は気室と呼ばれる同化器官に覆われている

が, 中肋にそって杯状体とよばれる栄養繁殖器官が形成される。杯状体はカップ状の形をし

ており, 杯状体内側底部の表皮細胞から１細胞に由来してクローン個体である無性芽が形成

される (図 2) 。無性芽は成熟すると杯状体の底部から切り離されて休眠し, 動物に付着した

り雨粒が当たったりすることによって杯状体外部に散布されると発芽する。無性芽は 2ヶ所
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に頂端分裂組織を持っており, 発芽後に頂端分裂組織から供給される細胞は様々な組織へと

分化し, 器官形成が起こって, ゼニゴケ植物体の本体である葉状体へと成長する。 
 他の生物によって踏みつけられたり, 乾燥や凍結で一部が枯死したりして, 葉状体が切断

されることがある。すると, 特別な処理をしなくても, 頂端分裂組織のない葉状体断片から再

生芽が形成され, 完全な植物体が再生される (図 2) 。このような断片からの再生システムも

また Fragmentation と呼ばれる栄養繁殖様式の一つである。 
このようにゼニゴケは一世代の間に, 個体が成長するだけでなく, 栄養繁殖によって非常

に効率よく自身のクローン個体を増やし, 群落をつくるのである。近年の分子遺伝学的な解

析から, ゼニゴケの栄養繁殖を支える分子基盤の一端が明らかになってきた。 
 

３．無性芽を介した栄養繁殖 
３−１．無性芽の発生と杯状体の形成 
ゼニゴケの無性芽の発生は, 杯状体内側底部の一部の表皮細胞が無性芽始原細胞として分

化することで始まる (図 3A ; Hiwatashi et al. 2019; Kato et al. 2020) 。無性芽始原細胞から 2回
の非対称分裂により頂端側と基部側の細胞が生じる。頂端側の細胞はさらに分裂を繰り返し, 
円盤状の無性芽を形成する。一方, 基部側の細胞はそのまま分化して柄細胞となり, 無性芽が

成熟すると細胞死して杯状体底部から無性芽を切り離す。杯状体の底部細胞群は分裂活性と

分化能を維持しており, 無性芽という形で新たな頂端分裂組織を生み出す能力を持つ特徴的

な幹細胞プールであるといえる。底部細胞のどの細胞が無性芽始原細胞になるのかについて

は不明であるが, 杯状体が大きくなるに従って無性芽形成がおこる領域は杯状体底部の周縁

部分に限られてくることから, 杯状体底部細胞から無性芽始原細胞へのアイデンティティの

転換を制御する何らかのメカニズムがあると考えられる。 
では, このような特徴的な杯状体という器官はどのようにして形成されるのだろうか。葉

状体の背側表面は気室と呼ばれる同化器官に覆われている (Shimamura 2016) 。頂端細胞の近

傍の背側表皮細胞が平層分裂して二層になることで気室形成が開始されると考えられている 

図２．ゼニゴケの生活環
と栄養繁殖 
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(Ishizaki 2015) 。同じく頂端細胞の背側の表皮細胞 (群) が杯状体底部としてのアイデンテ

ィティを持つと, 気室形成につながる平層分裂が抑制され, 垂層分裂が促進されて杯状体形

成が始まると考えられている (図 3B, Barnes and Land 1908; Suzuki et al. 2020) 。その後, 杯状

体底部領域が拡大するとともに, 周囲の背側組織が立ち上がって縁を形成し, カップ状の杯

状体が形作られるとされる (Barnes and Land 1908) 。杯状体の形成は中肋上でのみ起こる。ま

た, 葉状体の分岐から次の分岐までの間に形成される杯状体は一個以下であることが殆どで, 
杯状体は近接することなく適切な間隔を持って形成される。 

 

３−２．杯状体形成を司る因子とその機能 
杯状体形成の分子メカニズムを明らかにするため網羅的なトランスクリプトーム解析が行

われ, 杯状体で高発現している遺伝子が明らかにされた (Yasui et al. 2019) 。それらの遺伝子

には 10 個の転写因子が含まれていたが, その中でも GEMMA-CUP ASSOCIATED MYB 1 
(GCAM1) と名付けられた R2R3-MYB 型転写因子が杯状体形成に必須であることが明らかに

なってきた。GCAM1 は頂端分裂組織から中肋にかけて, また杯状体の底部細胞と発生中の無

性芽で発現する (Yasui et al. 2019) 。相同組み替え法により T-DNA を挿入して GCAM1 遺伝

子を破壊すると, 杯状体が全く形成されなくなる。一方, GCAM1 遺伝子を異所的に過剰発現

すると, 葉状体の成長が著しく抑制され, 未分化な細胞塊が形成された。これらの結果から, 
GCAM1 は杯状体形成に必須の転写因子であり, 杯状体底部の細胞を未分化な状態に保つ働

きがあると考えられる (Yasui et al. 2019) 。GCAM1 は, 被子植物における側芽形成制御因子

であるシロイヌナズナの REGULATOR OF AXILLARY MERISTEMS (AtRAXs) やトマトの

SlBlind と同じ R2R3-MYB型転写因子サブファミリーに属する。GCAM1 遺伝子を導入すると

図３．無性芽の発生と杯状体の形成 

A.杯状体底部における無性芽の発生。緑;無性芽の細胞系譜。B.杯状体形成過程。Barnes 
and Land 1908より改変。ピンク;杯状体底部細胞, 紫;頂端細胞, グレー;表皮細胞。 
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シロイヌナズナの RAX1-3三重変異体の表現型が相補されたことから, ゼニゴケの GCAM1 と

シロイヌナズナの RAXs の間で分子機能が保存されていると考えられる (Yasui et al. 2019) 。 
また, 植物特異的な RWP-RK 転写因子 MpRKD は杯状体の縁で発現しており, MpRKD 機能

欠損変異体では杯状体の縁の立ち上がりがみられない (Koi et al. 2016) 。MpRKD 機能欠損変

異体では無性芽の形成は正常に起こるので, MpRKD は杯状体形成過程の後半に見られる縁の

形成に関与していると考えられる。MpRKD はシロイヌナズナにおいて胚形成のパターンニ

ングに重要なAtRKDのオーソログであり, ゼニゴケにおいては卵細胞の分化制御に主に機能

している。被子植物において有性生殖器官の発生を制御する転写因子が, コケ植物では有性

生殖器官だけでなく栄養繁殖器官の形成をも制御している点は興味深い。 
このように, 20 世紀初頭の形態学的な観察から予測されていた杯状体形成過程のモデル 

(図 3B) は, 分子遺伝学的にも裏打ちされつつある。まず, 頂端細胞の背側の表皮細胞 (群) が
GCAM1 の働きにより未分化な状態に維持され, 杯状体底部としてのアイデンティティを持

つようになる。次に, 杯状体形成の場が作られ, 杯状体底部領域が維持され拡大すると考えら

れる。著者らはこの過程に関与する因子を見出しており, 現在解析を進めている。最後に, 
MpRKD が機能して周囲の背側組織が立ち上がり杯状体の縁を形成することで, カップ状の

杯状体が完成すると考えられる。最近では, これらの転写因子の上流因子の研究も展開され

始めている。例えば, 植物ホルモンであるサイトカイニンが type-B レスポンスレギュレータ

ー (RR) を介して GCAM1 の発現上昇を制御していることが示され, サイトカイニンが杯状

体形成を調節していることが明らかになってきた (Aki et al. 2019; 2022)。このように, GCAM1
などの転写因子の発現を制御する上流因子, また転写活性を調節するような相互作用因子, 
そして転写因子の下流で制御される分子ネットワークが明らかになることで, 杯状体形成過

程の全容が解明できると期待される。 
 

３−３．無性芽の発生を制御する因子 
杯状体の底部において無性芽の発生を制御する因子としては, シロイヌナズナの bHLH 型

転写因子ROOT HAIR DEFECTIVE SIX-LIKE1 (RSL1)のオーソログMpRSL1が知られている。

MpRSL1 の機能欠損変異体では, 杯状体は正常に形成されるが, 無性芽が形成されない 
(Proust et al. 2016) 。さらに, 無性芽と同様に表皮細胞に由来する粘液毛や仮根の形成も起こ

らない。シロイヌナズナにおいて AtRSL1 は表皮細胞に由来する根毛の形成を制御しており, 
AtRSL1 機能欠損変異体の表現型はゼニゴケ MpRSL1 の導入により相補されることから, ゼ
ニゴケとシロイヌナズナは表皮細胞に由来する器官形成を制御する共通のメカニズムを有し

ていると考えられる。MpRSL1の転写量がMpFRH1 (FEW RHIZOIDS 1) にコードされるmiRNA
よって負の制御を受けることでゼニゴケの仮根密度が調節されることから, 無性芽形成密度

についても同様の制御があるのではないかと予想されている (Honkanen et al. 2016) 。 
無性芽の発生は無性芽始原細胞が突出し非対称分裂することで始まるが (図 2A) , この最

初の非対称分裂過程には, 植物特異的な低分子量 G タンパク質である ROP (Rho of plant) の
活性化因子である MpROPGEF (KARAPPO) が必須である。MpROPGEF の機能欠損変異体で

は, 杯状体形成は正常だが無性芽が全く形成されない『からっぽ』の表現型を示す (Hiwatashi 
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et al. 2019) 。ゼニゴケに 1 分子種のみ存在する ROP (MpROP) は無性芽を含む様々な組織・

器官形成過程に関与しているにも関わらず, MpROPGEF 機能欠損変異体では無性芽以外の器

官は正常に形成される (Rong et al. 2022; Hiwatashi et al. 2019) 。無性芽形成初期の ROPシグ

ナリングにおいては MpROPGEF が特異的に機能していると考えられる。 
また, 植物ホルモンであるオーキシンも無性芽の発生過程を制御する。被子植物のオーキ

シン応答レポーターを用いてゼニゴケにおけるオーキシン応答を可視化した研究から, 杯状

体の底部で顕著なオーキシン応答がみられることがわかった (Ishizaki et al. 2012) 。また, シ
ロイヌナズナのオーキシン生合成酵素のゼニゴケオーソログ MpTAA (TRYPTOPHAN 
AMINOTRANSFERASE OF ARABIDOPSIS) の発現が杯状体底部で顕著に高く, オーキシンの

生合成阻害剤処理により無性芽の発生が阻害されることが示されている (Eklund et al. 2015; 
Flores-Sandoval et al. 2015; Kato et al. 2015) 。さらに, オーキシン依存的な転写活性化因子であ

る MpARF1 (AUXIN RESPONSE FACTOR1) と MpARF3 が無性芽の発生過程において秩序だ

った細胞分裂パターンに必須であることが明らかとなっている (Kato et al. 2017; Flores-
Sandoval et al. 2018; Mutte et al. 2018) 。このように, 杯状体の底部でどのように無性芽が発生

し形作られるのかについて鍵となる因子が少しずつ明らかになりつつある。しかし, 無性芽

始原細胞となるのか, あるいは粘液細胞となるのか, 杯状体底部細胞の運命決定メカニズム

はほとんどわかっていない。 
 
４．再生芽を介した栄養繁殖のメカニズム 
ゼニゴケ葉状体において頂端分裂組織を含む頂端側を切断除去すると, 基部側断片の切断

部位近傍で細胞分裂がおこり細胞塊が形成される。基部側断片の腹側の表皮細胞において, 
切断から約 24 時間後には細胞周期が再開され, 約 36 時間後には最初の細胞分裂が完了して

いる (Nishihama et al. 2015) 。また, 細胞周期再開は光によりフィトクロムを介して促進され

る (Nishihama et al. 2015) 。細胞塊において頂端細胞および周囲の分裂組織が再度確立される

と (再生芽と呼ばれる) , 頂端分裂組織から背側と腹側への秩序だった細胞供給と器官形成が

再開され葉状体が再生する。葉状体の再生には特別なホルモン処理は必要ないが, 切断片に

植物ホルモンのオーキシンを添加すると再生芽形成が阻害されることから, 頂端分裂組織を

切除した葉状体からの再生過程にオーキシンが関与していると考えられてきた (LaRue and 
Narayanaswami 1957) 。オーキシン生合成酵素である MpTAA と MpYUC2 (YUCCA2) の遺伝

子発現パターンから, オーキシンは葉状体の頂端分裂組織で合成され基部側に向かって供給

されていると考えられる (Eklund et al. 2015) 。最近, 切断によって頂端分裂組織が除去され

るとオーキシンの供給が途絶え, 基部側断片でオーキシンの濃度が低下することが実験的に

示され, 基部側断片でのオーキシン濃度の低下が再生の引き金となる可能性が示唆されてい

る (Ishida et al. 2022) 。さらに, オーキシン濃度の低下により発現が誘導される class VIIIb 
AP2/ERF 型転写因子 MpLAXR (LOW AUXIN RESPONSIVE) が発見された  (Ishida et al. 
2022) 。MpLAXR 遺伝子の機能欠損変異体では, 基部側断片での細胞周期の再開が抑制され, 
再生が抑制される。このことから, MpLAXR は再生促進因子であることがわかった。 
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また, class X ERF型転写因子 MpERF15 も再生の促進に機能している (Liang et al. 2022) 。
MpERF15 は多価不飽和脂肪酸から合成される生理活性物質群であるオキシリピンの一種 12-
オキソ-フィトジエン酸 (OPDA) 合成を促進し, OPDA による正のフィードバックループによ

り自身の転写が促進されていることが明らかになった (Liang et al. 2022) 。植物の代表的なオ

キシリピンであるジャスモン酸は, 被子植物において傷害応答や病原体に対する防御反応を

引き起こすシグナル物質として機能し, 成長や花芽形成制御にも関与していることが知られ

る。ゼニゴケにおいても傷害に応答してオキシピリン経路の活性化が引き起こされ, オキシ
ピリンシグナリングが再生過程の制御に関与しているのではないだろうか。 
興味深いことに著者らのグループでは, 杯状体形成過程と葉状体の再生過程の両方で機能

する因子を見出しており, 杯状体形成と葉状体再生という異なる栄養繁殖過程で同じ分子メ

カニズムが機能している可能性が見えつつある。 
 
５．まとめと展望 
栄養繁殖はさまざまな植物系統でみられ, むかご・地下茎・塊根・無性芽など, そのしくみ

は植物種によって多様である。しかし, 共通しているのは, 植物体本体の頂端分裂組織とは別

に, 場合によっては新たに, 分裂組織が形成される点である。陸上植物進化の最も基部で分岐

したコケ植物の苔類に属するゼニゴケも栄養繁殖のしくみを持っている。本稿で紹介したよ

うに, 分子生物学的な研究基盤が整ったゼニゴケの利点を活かしてゼニゴケの栄養繁殖器官

である杯状体形成の分子メカニズムの一端が解明されつつある。興味深いことに, 杯状体形

成制御に関与する転写因子のシロイヌナズナにおけるオーソログは, いずれも, 頂端分裂組

織から離れた場所での芽の形成を制御する因子であった。ゼニゴケは被子植物における栄養

繁殖器官である根・茎・葉を持たないが, 先述のように「新たに別の分裂組織を作る」という

点においては共通した機構をもっている。ゼニゴケにおいて栄養繁殖の分子メカニズムが解

明されることは陸上植物に共通した, 栄養繁殖の仕組みの理解につながると期待される。ま

たこうした知見は, 栄養繁殖生植物研究のみならず, 栄養繁殖生植物の農業・工業利用にも大

きく貢献するものと考えている。 
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