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１．はじめに 
ツノゴケ類はセン類とタイ類とともにコケ植物に属する陸上植物の分類群である。他の

コケ植物の分類群であるセン類からはヒメツリガネゴケ（Physcomitrium patens），タイ類か

らはゼニゴケ（Marchantia polymorpha）がモデルとして確立され，コケ植物特有の生命現象

や，単純な体制に着目した分子生物学，細胞生物学，生理学，発生学，維管束植物との比較

進化研究など，様々な研究分野に用いられてきた。一方で，ツノゴケ類は後述する多くの興

味深い特徴を持ちながら，代表的なモデルがなかったため，研究が立ち遅れてきた。2020
年にホウライツノゴケ（Anthoceros angustus），及びナガサキツノゴケ（A. agrestis，A. 
punctatus，この 2 種は近縁のため，いずれも和名はナガサキツノゴケ）の 3 種のツノゴケゲ

ノムが公開され（Li et al. 2020; Zhang et al. 2020; 西山他 2021），2021 年にアグロバクテリ

ウムを介した A. agrestis の形質転換が可能になったことから，ツノゴケの興味深い性質を裏

付ける遺伝子の機能解析が可能となった（Frangedakis et al. 2021）。本稿では，ツノゴケの

ユニークな特徴とそれを裏付けるゲノム特性について紹介し，着目する遺伝子の機能解析に

有効なツールとなるツノゴケの形質転換方法について紹介する。 

 
２．ツノゴケのユニークな特徴を裏付ける分子基盤 
 ツノゴケ類は他のコケ植物や陸上植物にないユニークな特性を持つ（図 1）。その特異的な

特徴から，ツノゴケ類は陸上植物の中で最も緑藻類に近縁であるとする説，他のコケ植物と

単系統であるという説，維管束植物と姉妹群であるとする説があり，長年，その系統的位置

が議論されてきた（長谷川 2021）。現在では，ツノゴケゲノム情報を含めた分子系統解析か

ら，ツノゴケ類は他のコケ植物であるセン類とタイ類の単系統群と姉妹群となり，コケ植物

は単系統とする説が支持されている（Li et al. 2020; Zhang et al. 2020; 西山他 2021）。ツノゴ

ケ類とその他の陸上植物，及び近縁な緑藻類とのゲノム比較から，ツノゴケ類のユニークな

特性に関連する遺伝子について議論されているので，代表的なものを紹介する。 
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２−１．特徴的な胞子体形態と接合子の分裂様式 

 ツノゴケ類は他のコケ植物と同じく，単相の配偶体優先の生活環を示すが，複相に特徴的

なツノ状の胞子体を持つ。ツノゴケ類の胞子体は発生初期から他の陸上植物と異なる特徴を

持っており，他のコケ植物の接合子（受精卵）では造卵器の長軸に対して横に最初の分裂面

が入るのに対して，ツノゴケでは縦に分裂面が入る（小藤と嶋村 2021）。また，他のコケ植

物であるタイ類では胞子体に明確な分裂組織がみられず，セン類の胞子体分裂組織は一時的

にしか維持されないのに対して，ツノゴケ類では胞子体の基部に介在分裂組織を持ち，継続

的に維持する一方で，先端から成熟した胞子を放出することから，維管束植物の茎頂分裂組

織との類似性が指摘されてきた。しかし，興味深いことに，維管束植物の茎頂分裂組織の維

持に機能している転写因子である KNOX1 はツノゴケゲノムからは消失しており（Li et al. 
2020; 西山他 2021），ツノゴケ類の胞子体分裂組織の制御機構については不明である。ツノ

ゴケ類の分裂組織研究により，新規の分裂組織維持機構が見出される可能性も期待される。

接合子の分裂様式の違いに関する知見としては，セン類であるヒメツリガネゴケで接合子の

第一分裂を制御する因子として PpLFY1 および 2 が知られている（Tanahashi et al. 2005）。

PpLFY1 および 2 は LEAFY/FLORICAULA （LFY/FLO、以下 LFY）のオルソログであり，LFY
は，元々被子植物であるシロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）とキンギョソウ（Antirrhinum 
majus）において花芽形成マスター制御因子として報告された，陸上植物とストレプト藻類に

広く保存された転写因子である（荒木 2012）。ツノゴケ類の LFY は他の陸上植物とは異な

る DNA 認識特異性を持つことが報告されており（Sayou et al. 2014），このような違いがツノ

ゴケ類の胞子体の表現型の特異性をもたらしているのかもしれない。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図１．ツノゴケの特徴的な形質の他の陸上植物での有無。 

陸上植物の系統樹（Li et al., 2020）上に形質の有無を，形質が存在する場合は線で，限
られた種にのみ存在する場合は破線で示した（Frangedakis et al. 2023 を改変）。 
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２−２．ピレノイドを持つ単色素性葉緑体 

 ツノゴケ類の多くはピレノイドを持つ葉緑体を細胞内に1〜2個持つ。ピレノイドは葉緑体

内部のルビスコ（リブロース-1,5-ビスリン酸カルボキシラーゼ／オキシゲナーゼ）を主成分

とする顆粒状のタンパク質集合体であり，二酸化炭素濃縮機構として機能すると考えられて

いる。ピレノイドは多くの単細胞藻類に見られるが，陸上植物で葉緑体にピレノイドを持つ

ものはツノゴケ類だけである（Frangedakis et al. 2021）。この特徴に関連したゲノム特性と

して，藻類で二酸化炭素濃縮に機能する遺伝子として知られるlow-CO2 inducible B
（LCIB）が陸上植物では，ツノゴケゲノムにのみ存在することがあげられる（Li et al. 
2020）。この遺伝子が実際にツノゴケ葉緑体のピレノイド形成に機能するかについては今後

の機能解析が待たれる。陸上植物の多くは細胞内に多数の葉緑体を持つ。単色素体性と関連

があるゲノム特性として，ツノゴケゲノムでは色素体分裂関連因子ARC3とFtsZ2が欠失して

おり，これらの遺伝子の欠失により，単色素性を示していると推測される（MacLeod et al. 
2022）。 

 

２−３．ネオクロム 

ネオクロムは赤色光/遠赤色光の受容体であるファイトクロムと青色光の受容体であるフォ

トトロピンが融合したキメラ受容体であるが，陸上植物ではツノゴケ類とシダ類にのみ存在

する。ネオクロムはもともとシダ類で発見されたが（Nozue et al. 1998），その後の包括的な

分子系統解析により，陸上植物ネオクロムはツノゴケ類の共通祖先においてレトロトランス

ポジションによる遺伝子融合によって成立した後，シダ植物に水平伝播したことにより実現

し，弱光環境への適応に貢献したのではないかと考えられている（Li et al. 2014）。 

 

２−４．シアノバクテリアともアーバスキュラー菌根菌とも共生する多様な共生能力 

ツノゴケ類はアーバスキュラー菌根菌（AM 菌）ともシアノバクテリアとも共生する多様

な共生能力を持っている。多くの陸上植物はアーバスキュラー菌根菌と共生し，糖を提供す

る一方で，菌側からリン酸や水分の供給を受けている。ツノゴケゲノムには AM 菌共生に機

能する遺伝子ホモログがすべてそろっている（Li et al. 2020）。このことから，これらの遺

伝子ホモログは陸上植物の共通祖先においてすでに獲得されており，陸上植物と菌類との共

生に機能していたと推測される。一方で，シアノバクテリアとの共生に機能する因子はまだ

不明であるが，窒素飢餓状態下で A. agrestis をシアノバクテリアと共培養したところ，植物

側で SWEET16/17 クレードに属する糖輸送体をコードする遺伝子の発現が特異的に誘導され

ることが見出されており，シアノバクテリアとの共生時に植物側からの炭素源供給にこの糖

輸送体が機能していると推測される（Li et al. 2020）。 

 

２−５．RNA編集 

 植物の RNA 編集はオルガネラ DNA 上の遺伝子から転写された mRNA において翻訳前に

シトシン（C）がウラシル（U）へと変換される現象であるが，まれに U が C へと変換され
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る場合も報告されている。C から U への RNA 編集はツノゴケ類を含む陸上植物で広く報告

されており，U から C への RNA 編集はツノゴケ類とシダ類で報告されているが，いずれも

藻類にはみられない。植物のオルガネラの RNA 編集は植物の陸上進出にあたって紫外線に

よる変異に対する防御として機能したことが示唆されている（由良と郷 2009）。RNA 編集

を受ける C の直前の RNA 塩基配列は U であることが多い。すなわち，この mRNA 分子を

コードする DNA 分子は TC であるが，これが RNA 編集を経て，最終的に UU に置き換えら

れる。もし，RNA 編集が起こらない場合，同じアミノ酸をコードするには，DNA 分子は

TT である必要があるが，連続するチミン（T）配列は紫外線によって 2 量体化しやすく，そ

の結果，遺伝情報が変化してしまう可能性がある。RNA 編集はこのような状況から，ゲノ

ムの保護に機能していると推測されている。ツノゴケ類は陸上植物で最も多く，葉緑体

DNA の RNA 編集が報告されている（Kugita et al. 2003）。陸上植物に広く見られる RNA 編

集についてはモデル植物を用いてよく研究されており，核にコードされる Pentatricopeptide 
Repeat（PPR）タンパク質が関与している。ツノゴケゲノムでは PPR 遺伝子群の増加が確認

されている。一方，U から C への RNA 編集についてはツノゴケ類のモデルである A. 
agrestis を用いた研究が始められており，研究の進展が期待される。 
 

３．ツノゴケの形質転換系 

ツノゴケのユニークな特徴を裏付ける遺伝子特性が明らかになる一方で，実際にそれらの

ゲノム特性と表現型とが相関したものであるか，個々の興味深い遺伝子の機能解析が待たれ

る。現在までに，2021 年に A. agrestis で報告した形質転換法の改良版が報告され，より少量

の組織を用いた高効率の形質転換法が可能になっている（Waller et al. 2023）。具体的な方法

を図 2 に示す。まず，弱光下で１カ月程度培養したツノゴケの配偶体組織を，少量の滅菌水

中でカミソリを用いて細かく刻み，滅菌水で洗浄した組織片にアグロバクテリウムを感染さ

せる。感染後，抗生物質入り培地による 4～6 週間程度の一次選抜を行ない，さらに新しい

抗生物質入り培地に移植したのち，数週間の二次選抜を行なうことで擬陽性を除き，目的の

導入 DNA がゲノムに組み込まれた株を高確率で得ることができる。形質転換効率にはばら

つきが見られるものの，我々がこれまで行なってきた A. agrestis での形質転換では，概ね

0.5 g 程度の配偶体組織を使用することで複数の形質転換体を取得することができている。

現在，形質転換可能なツノゴケは A. agrestis に加え、A. punctatus, スジツノゴケ

（Leiosporoceros dussii），ニワツノゴケ（Phaeoceros carolinianus）である。現在の最適化さ

れた形質転換方法は簡便であり，他のツノゴケ類や他の植物にも応用できる可能性がある。

今後，この方法を活用して，ツノゴケの興味深い特性を裏付ける遺伝子の機能解析へと研究

を進めていきたい。この機会に多くの方にこのなまらおもしろい植物，ツノゴケに興味を持

っていただければ幸いである。 
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図２．ツノゴケの形質転換 
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水を添加し，滅菌したカミソリで約５分間刻む (ii)。６ウェルプレートで，刻んだツノゴ

ケ配偶体組織とアグロバクテリウムを３日間共培養する (iii)。選択培地に 4～6 週間置い

て一次選抜を行なう (iv)。生き残った組織を新しい選択培地に置いて二次選抜を行ない 
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