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なぜ ， 系統 分類 学者 が 形態形成機 構 を

　　　　　　 研 究 する か

　 こ の 10年ほ どの 間 に， PCR 法 の 普及に ともな い 分チ

系統 学的手法は 広 く植物系統分類学者に 受 け 入 れ られ て

きた．今 日で は ， 分子系統学的手法は，染色体数を数え

る の と 同 じ よ うに 系統分類研究上必須 の 技術 と な っ て い

る．植物系統分 類学 の 分野 で最 も多くの 種 に つ い て 解析

が 進ん で い る の が rbcL 遺伝子 の 塩基 配列解析で ある．

こ の 数年間 の 間 に種子植物 （Chase　 et　al．，1993）， シ

ダ類 （Hasebe 　 et 　 al ．，1995）に お い て 詳細な系統解析

が 行 わ れ て きた．しか し，
rbcL 遺伝子 の 分子 は た か だ

か 1kb 程 度の 長 さで あ る た め情報量が 十分 で な い こ と

と，機能的制約 か ら見か け上 の 進化速度 が 遅 く種 子植物

の 近縁種間の解析に は不十 分 で あ っ た こ とか ら ， 近年で

は，進化速度が 異なる， ndhF （01mstead ＆ Sweere，
1994）， matK （Johnson＆ Soltis，1994）な ど の遺

伝子 の 塩基配列を用 い た解析が 行われ て い る．ま た，

rbcL か ら得 られた系統樹を検定する意味 あい と して，

核に コ ー ドされ た リボ ゾー
ム RNA 遺伝子 の塩基配列か

ら系統 解析 を行 う研 究 も盛 ん に 行 われ て い る （Soltis

et 　aL ，　1996）．

　分子デ
ー

タに 基 づ い た 系統樹 が 広 く利用 され る よ うに

な る と ， 従来の 形態などの情報 を用 い て推定した 系統樹

との 間 に 矛盾が 生 じる場合が 現れ ， 問題 と な っ て い る．

こ の 問題 を解決する に は 2 つ の ア プ ロ ーチ が 考 えられ

る．一
つ は塩基配列デ

ータ の 量を増や し，塩 基配列デ
ー

タに よ っ て 得 られた系統樹が 統計的に 強 く支持 され る こ

とを示 す こ とで ある．ブー
トス トラ ッ プ確率が 100％で

あれば，得られ た 系統樹 は か な り信頼性 が 高 く， 形態デ

ータを再検討すべ き可能性は 高い ．しか し，ブー トス ト

ラ ッ プ法に つ い て は い ろ い ろ な見解 が あ る の で 注意 が 必

要で ある （Felsenstein＆　Kishino，1993 ； Hills＆

Bu藍1，1993 ；Sanderson，1995 ）．

　 もう
一

つ の ア プ ロ ーチは ， 形態形 質 の 量を増や す と と

もに，その 進化過程 を明 らか に する こ とで ある．個 々 の

形態形質は い くつ か の 遺伝子 ネ ッ トワークに よっ て 形成

され て い る．従 っ て，形態形質を作 り上げて い る遺伝子

系 を解 明 で きれ ば，
一

つ の 形態 形質が よ り多くの 形質と

して系統推定 に 利用可能な情報 を与 えて くれ る こ ととな

る．また，形態形質 を作 り上げ て い る遺伝子 ネ ッ トワ
ー

クが 明 らか に なれば，形態形質が相同で比較可能なもの

で あるか とともに，形質状態 の 変化過程 を明 らかにする

こ とが 可能 とな る．形態系統樹 は どの 形態形質 を用 い る

か ，お よび 進化 方向 の 評価に よっ て大 き く異な っ て くる

が ，遺伝 子ネ ッ トワ
ーク を明 らか に す る こ と に よ り，現

在行われ て い る 形態形質の 評価法 を改善す る こ とが で き

る．

　前者 の アプ ロ
ー

チは， ほぼ 方法論が確立 され ， デ
ー

タ

を量産する段階に きて い る．後者の アプ ロ
ー

チは まだ実

験手法 の 検討 など未開拓 で あ り
， どの よ うな 結果が で る

か予想が つ か な い 点 で若者の ロ マ ン をそそる．そ こ で ，

筆者 らは 後者 の アプ ロ
ー

チ で ， 研究 をすすめ て い る．形

態形成過程 を支配す る遺伝子 を解明 す る こ とは現代生物

学 の 最 も大 きな関心事 で あ り，過去 に あっ た 系統関係を

推 定す る と と もに ， 形態進化 の 実体 を解明 で きる 点 で

も，非常 に 興味深 い ．

　本稿で は，系統分類学者 と して形態進化 の 解明 に ど の

ように ア プ ロ
ーチで きる か，現在の 形態形成に関する 研

究をど う押 し進めれば ， 系統分類学上未解決 の 問題 を解

く鍵が 得られ るか，日頃，筆者ら の 研究グル
ープ で討議

して い る こ と を中心 に まとめ て み た い ．

形 態形成 に 関係 する 遺伝 子 と は

　形態形成は ホ ル モ ン や 細胞成長因子な どの 働 きで開始

され ， ホ メ オ テ ィ ッ ク遺伝子 な ど の 制御遺伝 子群 の 働 き

で 多くの 遺伝子 の 転写 が 誘導 され る．こ れ らの 遺伝子産

物 は ， 細 胞増殖 ・分化 ， 細胞 間認識 ・接着 ， 細胞壁 形

成，酵素産生などに関与し，形態を構築 して い く．た と

えば ， トウ モ ロ コ シ Zea　 mays の 紫 の 穀粒 は 図 1 の よ

うに，ア ブ シ ジ ン 酸 と vPl 遺伝 子 の 働 きに より，制御

遺伝子 で ある C1 遺伝子が正 に 制御 され ，
い くつ か の 酵

素遺伝子 が 発現する こ と に よ り黄 色の 穀粒に ア ン トシ ア

ニ ン が 蓄積 し，紫色 となる （Hattori　 et　al．1992）．

　 多細胞生物の 形態 は 多くの 遺伝 子 の ネ ッ トワークに よ

っ て形成され る．そ して，制御遣伝子 は こ の ネッ トワー

ク の 多くの 遣伝子発現 を支配 して い る の で ，

一
つ の 制御
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図 1 ． トウ モ ロ コ シ の 紫色 の 穀粒 が で きあ が る た め の

　　　ア ン トシ ア ニ ン 合成 の 遺伝子系

　　 　 矢 印 は 正 の 制御 を示 す．

遺伝子に突然変異 が お こ るだ けで，形態が 大きく変化す

る可能性が ある，従来 遺伝学的解析か ら少数 の 遺伝子

に よっ て大 きな形態変化 が 引 き起 こ さ れ る こ とが知 られ

て い た が ， シ ョ ウ ジ ョ ウバ エ Dro ミoPhita 　metanogaster

における研 究を中心 に こ れ らの 遺伝子は遺伝子の発現制

御 に関係す る 制御遺伝子 で ある こ とが 解明 され た．従 っ

て ， 制御遺伝子 に 突然変異が 起 こ れば ，短期間に大 きな

形態進化 が 引 き起 こ され る可 能性が ある．メ キシ コ に 野

生 す るブ タモ ロ コ シ（teosinte）Zea　mexicana か ら ト

ウモ ロ コ シ へ の 栽培化 の 過程 は こ の 例 で ある．ブ タモ ロ

コ シ と トウ モ ロ コ シ は枝 ぶ り，花序，種子形態な どが 大

き く異な っ て い るが ，こ れ らの 形態 的差 異は た っ た 5 つ

の 遺伝 子座に よ っ て 支 配 され て い る こ とが QTL マ ッ ピ

ン グ法 に よっ て 示されて い る （Dorweiler　et　aL 　1993＞．

　制御遺伝子に起 こ っ た変異が ど の ように集団内に広が

り， 新 しい 種 を形成 して い くか とい う点 に つ い て の 研 究

も始まっ て い る．形態的に大 きな変化 を引き起 こ す制御

遺伝子 に お け る 突然変異は 生存 に 不利な こ とが 多 く， 自

然淘汰 に よ り集団 か ら す ぐに 排除さ れ て しまい ，多型 が

見 られ ない 可能【生が 高い ．しか し，
シ ョ ウ ジ ョ ウバ エ の

ホ メ オ テ ィ ッ ク遺伝子で あ る Ultrabithorax（Ubx ）

に お い て，転写産物量に つ い て の 多型 が報告 され て い る

（Gibson ＆ Hogness
，
1996 ； Tautz

，
1996 ）．シ ョ

ウ ジ ョ ウ バ エ で は， Ubx の 第 3 胸成虫原基発現が 少 な

くな る と， 翅 を持 つ 中胸が 重複して 通常 2 枚 の 翅 が 4 枚

に 変化 する．しか し， Ubx の 発現量の 少 な くな っ た突

然変異体で は ， Ubx の 発現量 を増やす よ うな変異が 別

の 遣伝子 に 起 こ っ て お り，野 生型 と同じ量の Ubx が 発

現 して い る こ とが わ か っ た．将 来 交雑，遺伝的浮動な

ど に よっ て大 きな形態的変化を引 き起 こす可能性 を秘 め

て い る こ とに なる．

植 物比較形態 形成 学 の 研 究法

形態形成 の 遺伝子制御系を解明する に は ， 交雑実験，

形質転換 ， 遺伝子破壊が 必須 で ある．した が っ て ， シ ロ

イヌナズ ナ ArabidoPsis　thaliana， イネ Oryza　sativa ，

ペ チ ュ ニ ア Petunia 勿伽 跏 ， キ ン ギ ョ ソ ウ Antir−

rhin ” m 　maius とい っ た モ デ ル 植物以外で の 研 究は か

な り困難 で あ る ，しか し ， 形態 進化 を研 究す る た め に

は
， よ り広範な植物群 に お け る解析が 必 要 と な る．動物

に お い て は， シ ョ ウ ジ ョ ウバ エ
，

セ ン チ ュ ウ Caenor・

habditis　 etegans ，ゼ ブ ラ フ ィ ッ シ ュ Danio 　7廨 o ，

マ ウス 　Mus 　muscul ”s など とい う系統的 に 大 きく離れ

た モ デ ル 動物 の 比較研究に よ っ て 形態進化 に 関す る驚 く

べ き知 見 が 蓄 積 し て い る （Kenyon ，
1993 ； Carroll，

1996）．こ れ まで 開 発 され て きた モ デ ル 植物 は全 て 被子

植 物 で あ り
， 分 岐年代は た か だ か 2 億年程 度 と推定 さ

れ，12億年 もの 植物の 進化 過程 におけ る形態 進化 を解

明する に は 不 十分 で あ る．従 っ て
， 植物 に お い て 形 態形

成遺伝子 を用 い て 形態進 化研 究を行 うには ， 少 な くと

も， 裸子植物，シ ダ植物， コ ケ植物，藻類か らモ デ ル 植

物系を新た に構築する必要 が ある．こ こ で は筆者 らが 研

究 し て い る 陸上植物に つ い て触れ る，現生裸子植物は全

て 木本 で あ り， 世代時間が 長 い た め に 交雑 ， 形質転換実

験 が 困難で ある．しか し，ス ギな ど は，ジ ベ レ リン 処理

など に より，数年で開花に 至 る の で ， 今後 ， 技術 改良に

よ り，研究 が 進展する可能陸が ある．シ ダ植物で モ デ ル

植 物 と し て も っ と も有望 な の は リチ ャ
ー

ド ミズ ワ ラ ビ

Ceratopteris　richardii で ある （Chasen，1992＞．シ ダ

植物は
一

般 に 多年草 で あるが ，リチ ャ
ー

ドミズ ワ ラ ビ は

1 世代が 約 3 カ 月で あ り，温 度条件さえと と の えれば

（約 30度）年 中栽培 可能で ある．ま た，前葉体を用 い

た交雑実験 は 容易 で ある （Eberle　et　aL
，
1995 ；そ の

ほ か の 情報 は http：〃 www ．bio．utk ．edu ！ botany！

cfern ！manualtw ．html 参照 ）．しか し， まだ 形質転換

系が 確立 され て お らず，遺伝子 導入 の 成功例は な い の で

今後の 研 究が待た れ る．ま た，ゲ ノ ム サ イ ズ が シ ロ イ ヌ

ナ ズ ナ の 約 100倍 とい う点 も大 きな短所で ある．今後，

遣伝子導入系 ， トラン ス ポ ゾ ン
， ア グロ バ クテ リウ ム な

どを用 い た タギ ン グ系の確立 が 必須 で あ る． コ ケ植物で

は，ニ セ ツ リガ ネ ゴ ケ Physcomitrella　Patensが モ デ

ル 系 と して ほ ぼ 確 立 され て い る．こ れ は ， 交配実験 と形

質転換 が 可能 で ある （詳 し くは http：〃 ww ．unil ．ch 　／

Ipc　f　docs　／　mosswelcome ．html 参照 ）．

　 こ の ような現状 に お い て ， 陸上植物 の 形態進化 を解明

する に は 2 つ の ア プ ロ ーチが 考 えられる．一
つ は，シ ロ

イヌ ナ ズ ナなど被子植物 モ デ ル 植物系で形態形成に関係

して い る と推定 され て い る遺伝子 の ホ モ ロ グを裸子 ，
シ

ダ ，
コ ケ 植物 か ら単離し，解析する こ とで あ る。こ の 手

法は，動物に お い て 大 きな成果 を治め た．た とえば，遺

伝学的解析 の 進 ん だ シ ョ ウ ジ ョ ウバ エ で 単離 され た ホ メ

オ ボ ッ クス遺伝子 の ホ モ ロ グの 機能をマ ウ ス などで解析
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す る こ と に よ り，動物形態進化に つ い て 多大な情報が 得

られ た．ホ モ ロ グは 保存的な ア ミ ノ 酸配列に対す る プ ラ

イマ ーを用 い た RTPCR 法に よ O，ラ イブ ラ リ
ー

を構

築 す る こ とな く， 遺伝子 を単離す る こ とが で き る． in

situ ハ イプ リ ダ イゼ ーシ ョ ン ，免疫組織化学的染色に

よ OmRNA ，蛋 白質の 局在 が 特 定 で きる の で ， あ る程

度 の機能を推定する こ とが で きる．さ らに，形質転換系

が 確立 されれ ば ，ア ン チセ ン ス RNA を用 い て遺伝子機

能 を阻害 し， よ り直接的 に機能解析 をする こ とが で き

る．また，得 られ た遺伝子 を遺伝子系統樹 か ら推 定 され

る シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の 相同遺伝子の 制御領域に つ なぎ，そ

の遺伝子機能 を欠損 した シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ に導入する機能

回復実験 に より，遺伝子機能 の 進化 を推定する こ とが で

き る．

　裸子， シ ダ， コ ケ 植物 は被子植物 と は 大 き く形態 が 異

なっ て い る．と りわ け ， 後 2者は 胞子繁殖 し，発達 した

配偶体 を持つ など ， 被子植物 にはな い 形態形成遺伝子 を

持 っ て い る可能性が 高い ．従 っ て，被子植物か ら得 られ

た遺伝子 の ホ モ ロ グを探索す るだ けで な く， 被子植物以

外 の 植物 に お い て も，形態突然変異体か ら遺伝子 を単離

する ア プ ロ ー
チ が 必要 となる．現在 こ の アプ ロ

ー
チを と

れ る 可能性 が あ る の は，ニ セ ツ リガ ネ ゴ ケ の み で あ る．

トラ ン ス ポ ゾ ン，ア グロ バ クテ リウム などを用 い て タギ

ン グ を行 い 形態 突然変異体 を作出し，その 遺伝子を単離

する こ とが 近 い 将 来可能に なるで あろ う．

　こ の ように 離れ た分類群間 で の 形態進化研究の 道筋は

開けて い る が
， 野 生種 に お け る種 内形態変異や適応的 に

有利 な形態形質 を規定 して い る遺伝子 を単離する と い っ

た，モ デ ル 植物以 外 で
， 表現型 の 違 い か らそれ を制御 し

て い る遺伝子を単離す る こ とは 現状 で は か な りの 困難を

ともな う．しか し，モ デ ル 植物 に おける形態形成遺伝子

の 研究が さらに 進 展す る こ とに よ O，問題 と な る表現型

が ど の よ うな遺伝子系に支配され て い るか の おお まか な

予想 は 可能 に なる で あろ うか ら， そ の ホ モ ロ グを解析す

る こ とに より，原因遺伝子 を解明 で きる よ うに なる 可能

性 は ある．

　こ れ まで ， 植物に お い て 形態形成に関係する遺伝子 の

進化 に 着目した 研究 を紹介 しよう．

花の 形 態形成

　植物の 形態形成関連遣伝子て最 も研究がすすん で い る

の が ， 花 お よび 花器官形成遺伝子 で ある．シ ロ イ ヌナ ズ

ナ を用 い た遺伝学的，分子生物学的解析 か ら， 図 2 に示

した よ うな遺伝子系 に よっ て 花 の 形 態が 形成 され て い る

と予想 され て い る （Weigel ＆ Meyerowitz
，
1993　a）．

それぞれ の 遺伝子 の 機能な ど に つ い て は，ほ か の 総説 を

参照 して い た だ き た い （後藤 ，1994 ； Ma
，

エ994 ；塚

3

　　　　 環境シグナル

　　　　　　　　↓
　 Late　flowering　genes
（LFY ，

　CAL
，
　AP ヱ

，
AP2

，
　TFFL）

　　　　　　　　↓
Meristem 　identity　genes

　　　　　↓
Organ 　identity　genes
（homeotic　genes ）

A 遺伝子 ：API
，
AP2

B遺伝子 ：AP3
，
　PI

C遺伝子 ：AG

　　　　　　↓
downstrearn　genes

図 2 ．花 と花器 官の 形成遺伝子 群の 制御機構

谷，1994）．光 な どに よる環境 シ グナ ル の 刺激 に よっ て

late　flowering　genes の 発現が 誘 導され る．こ れ らの 遣

伝子に 突然変異が 起 こ る と花形成が 遅 れ る こ とか ら こ の

よ うな名前が付 い た． late　fZowering　genes は meris
−

tem　identity　genes を発現誘導 する． 〃躍 廟 ’8瑠 iden−

’吻 genes と し て LEAFY （LFIり ，　 APETALAI

（AP1），　 CA 　ULIFLO 　PVER （CAL 丿，　 APETALA2

（AP2 ？，　 TER 躍   五 FLO 　PVER （TFL ）の 5 つ の

遺伝子が よく研究 さ れ て お り，花序 の 原基 と花 の 原基 の

決 定に 関係 して い る ． LFY ，
　 API は organ 　identity

genes を正 に 制 御 して い る こ と が 知 ら れ て い る

（Weigel ＆ Meyerowitz，1993　b ）．　 organ 　identity

genes は 花の ホ メ オ テ ィ ッ ク突然変異体か ら単離され た

遺伝子群で花 の 各器官 （萼片 ， 花弁 ， 雄 蕊． 雌 蕊）形成

の 制御遺伝子 で あ る．シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ，キン ギ ョ ソ ウ を

用 い た 遺伝 的解析 か ら，
こ れ らの 遺伝子機能 は ABC モ

デ ル と名付 け ら れ た モ デ ル に よ っ て うま く説 明 で きる こ

とがわ か っ た （Coen ＆ Meyerowitz
，
1991 ；Weigel

＆　 Meyerowitz
，
1994）．こ の モ デ ル で は，　 A 遺伝子

の み が 機能する とガ ク片 ， A と B 遺伝子 の 両 方 が 機能

す る と花弁， B と C 遺伝子 の 両方が機能す る と雄蕊．

C 遺伝子 の み が機能する と雌蕊が 形成 され る．こ の モ デ

ル は シ ロ イヌ ナズナ の突然変異体 を用 い た交配実験を全

て うま く説明 で きる こ とか ら広 く受 け 入 れ られ て い る．

　こ れ まで報告 され て い る organ 　identity　 genes は全
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て MADS 超 遣伝子族 に 属す る遺伝子 で あ る こ とが 明 ち

か に な っ た． MADS 超 遺伝子族 は転 写調節因子 で，動

物 ， 菌類 ，植 物 に 広 く存 在 す る 遺伝 子族 で あ り，

MADS ボ ッ クス と呼 ば れ る DNA 結合 ，
2 量体化，タ

ン パ ク質相互作用 に 関係 する機能を持つ 約 56ア ミノ酸

か ら なる 保 存 的 な配 列 を持 っ て い る （Shore ＆

Sharrocks
，
1995 ； Pellegrini　 et　 al．，1995）．植 物

MADS 遺伝 子族は動物，菌類 の MADS 遺伝子族 と異

な り ，　 K ボ ッ ク ス （keratin　 coiled −coil 　 domain
like　 box）と呼ばれ る約70ア ミ ノ酸 か らな る 緩や か に類

似性 の あ る 配列 を持 つ ． K ボ ッ ク ス は 両親媒陛螺旋構

造 を形成する と推定 され て お D ， タ ン パ ク質問相 互作用

に 関与して い る と考えられ て い る．

　org αn　 identity　genes の 下流に は 実際に 花器官 形態

を形成する遺伝子群が 存在 して い る と考 え られ て い る が

まだ 研究 は 進ん で い な い ．

MADS 超 遺伝子族の 進化

　 MADS 超遺伝子族は先述 の よ うに 生物界全体 に 分布

す る遺伝子 で ある こ とか ら， 生物全体 の 形態進化過程 を

推定する うえで 興味深 い ．動物 と植物 の 系統 は単細胞段

階 で 分岐 した の で
， 両系統 に 属する遺伝 子族 の 機能を解

析する こ と は，独立 に 起 きた 2 つ の 多細胞化 に ともな う

形態形成 の 進化過程 を解 明する こ と に他な らな い ．

　 MADS 超 遺伝 子 族 は 遺伝 子 系 統 樹 か ら SRF 群

Serum　Response　Factor ，
　 MEF2 群 myocyte

enhancer 　factor　2 ， 植物 MADS 遺伝子群の 3 つ に 分

か れ，それ ぞれ形態形成 に 深 く関 わ っ て い る （山 口 ら ，

1994；Hasebe ＆ Banks
，
1997 ）．図 3 の 遺伝 子系統樹

か ら SRF と MEF2 遺伝 子族は それ ぞれ 動物 と菌類の

分岐以前に 分 化して い た こ とが わ か る．しか し， 植物 の

み に ある K ボ ッ クス が 植物 の 系統で 独 自に 生 じた の

か ， 祖先 遺伝子 に 存在 して い た K ボ ッ クス が 動物 ， 菌

類 の 系統で 欠失 した の か は わ か らな い ．今後， こ れ ら 3

分類群 の 外群 と なる ような生物 ， とりわけ，プ ロ チ ス タ

に おける MADS 超遺伝子族 の 解析が 興 味深 い ．

動物SRF 遺伝子

菌類 SRF 遺 伝 子
］SRF遺伝子 族

動物MEF2 遺 伝 子

菌類MEF2 遺伝子
］MEF ・・伝子族

植物MADS 遺伝 子族

図 3 ． MADS 超遺伝 子族 の 遺伝子 系統樹

植 物 MADS 遺伝 子 の 進化 と花形態 の 進化

　植物 MADS 遺伝子族 の 遺伝子系統樹 （図 4 ）か ら，

こ の 遺伝子族は遺伝子重複に よっ て 形成 された と推定 さ

れ る 12 の 遺伝 子群 に 分 け る こ と が で きる ．各遺伝子群

は それ ぞ れ独 自の機能 を持 つ こ とが わ か っ て きた の

で ， 遺伝 子重 複が 植 物 の 花 の 進化 に お い て 大 き な 役

割を果た して きた こ とが想像で きる （Doyle，
1994； 長

谷部
，
1996 ；Hasebe ＆ Banks，1997 ；Purugganan

et　al ．，1995）．た と え ば ，
　 API 遺伝子群 は ABC モ デ

ル の A 遺伝 子， AP3 と PI 遺伝子群 は B 遺伝 子 ，　 AG

遺伝子 群は C 遺伝子 に 対 応 して い る． こ れ ら 4 つ 以 外

の遺伝子群に つ い て も解析が 進行する こ と に より，さら

に花器官の 形態形成機構が 明 らか に な る で あろ う．

　裸子植物に お け る MADS 遺伝子族の 解析 と被子植物

と の 比較 は ， 裸子植物か ら被子植物へ の 花 の 進化解明 の

糸 口 を与える可能性 を持 つ ．裸子植物か ら被子植物へ の

進化過程 に お け る大 きな特徴 と して ， 花弁 の 形成が あげ

られ る．被子 植物 の 花 弁形 成に は AP3 と PI 遺伝子群

が 必須 で あるが ，
こ れ らの 遺伝 子群 は 裸子植物 か らは得

られ て い ない ， ス ク リーニ ン グが十分 で な い と い う可能

性 はあるが ， MADS ボ ッ クス に特異的なユ0種 の プ ライ

マ ーを用 い て ， コ バ ノ グネ ツ ム Gnetum 　ParoOfotium
の 若 い 雌花序 につ い て 約 460クロ ー

ン を ス ク リ
ーニ ン グ

し た が，こ れ ら の 遣伝子群に属する 遺伝子 は 全 く得 られ

なか っ た （Shindou，　Ueda，　Kato ＆ Hasebe ， 未発

表）．し た が っ て，裸子植物で は， AP3 と PI 遺伝子群

が 花 の 器官形成 に 関与 して い な い （花 の 器官 で 発現 して

い な い 〉可能性 が 高 い ． Ajp3 と PI 遺伝子群 は 被子植

物 と裸子植物 の 分 化する よ り前 に他の 遺伝子群 か ら分 岐

して い た，すなわ ち，裸子植物 と被子植物 の 共通祖先は

AP3 と PI 遺伝子 群 を持 っ て い た こ とが 遣伝 子 系統樹か

らわ か る．こ の こ とか ら， 種子植物の 共 通祖先 で 花以外

の 形態形成に関与 して い た，ある い は偽遺伝子化 して い

た 遺伝子 が ， 被子植物 の 進化過程 で 機能 を獲得 し，花弁

の 形成へ とつ なが っ た可能 陛が あ る．今後，裸子植物の

栄養器 官な ど の ス ク リ
ー

ニ ン グ に よ り， AP3 と Pl 遺

伝子群 に属する遺伝子が 発見 さ れ れ ば，花弁の 進化 に つ

い て の 考察が 可能 に なる で あろ う．

　裸子植物か ら被子植物 へ の花の 器官 の もう
一

つ の 大 き

な進化 は心 皮 の 形成で ある． こ の 点に つ い て図4に示 し

た AGAMOUS ，　 A 　CLII，　 DAL2 遺伝子群の 遣伝子

系統樹 は興 味深 い ． DAL2 遺伝子 は裸子植物 の Picea

abies か ら ク ロ ーニ ン グさ れ た 遺伝子 で ， 雄 ， 雌 の 両

花 序 で 発 現 し て い る ．図 4 か ら わ か る よ っ に ，

AGA 　MO 　US と AGL11 遺伝子群は針 葉樹類 と被子植

物 が 分岐 した 後に遺伝子重複に より形成 され た こ とが わ

か る．こ の 時期は，被子植物が 裸子植物 か ち分化 した時

4
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図 4 ．植 物 MADS 遺伝子 族 の 遺伝 子系 統樹

ア ミ ノ 酸配 列 を整列 し， PROTDlST プ ロ グ ラム に より距 離行 列 を作 り，近隣 結 合法 に よ り系統樹 を構 築 した．
ス トラ ッ プ 確率 が 50％ 以 下 で 信頼 性 が 低 い こ と を示す．こ の 系統 樹 は 無根 系統樹 で あ る．

灰 色 の 枝 は ブート
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期 に あ た り， AGAMOUS と AGLII 遺伝子群 を生 じ

た遺伝子重複が被子植物 の 進化 に お い て な ん らか の 役割

を果た した か もしれな い ．実際，両遺伝子群 の 機 能は こ

の 遺伝子重複が 被子植物進化 に 必須 で あ っ た こ と を示唆

する もの で ある． AGLII 遺伝子群に は シ ロ イヌナ ズナ

か ら得 られ た AGLII とペ チ ュ ニ アか らの FBP1 ヱが属

する ，両 遺伝 子は胚珠特異的に発現 し， FBPII を過剰

発現 さ せ た 形 質転換 ペ チュ ニ ア は，萼片 の 向軸 側 と花弁

の背軸側 に 異所的 に胚珠を形成す る （Angenent　et　aL ，

1995 ）．こ の こ とか ら ，
こ の 遺伝子群に 属す る遺伝 子

は 胚珠形成 の 開始 と位置を制御 して い る と考 え られ て い

る．一方， ABC モ デ ル の と こ ろ で 述 べ たよ うに AG 遺

伝子群 は 心 皮形成に関与 して い る．こ の 遺伝子群 の 属す

る シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の AGAMO 　US や キ ン ギ ョ ソ ウ の

PLENA 遺伝 子 の 発現 が 見ら れ な い 突然変異体で は ，

萼片，花弁 ， 花弁 とい う単位が繰 り返 した 花 を形成 し，

心 皮 は 形 成 さ れ な い （Bowman 　 et　al ．，1991　a ）．

AGAMOUS 遺 伝 子 は 胚 珠 で 発 現 し て い る が ，

AGAMOUS の 発現が 見られ な い ような突然変異体 と

他 の 突然変異体 と の 2 重， 3 重変異体 は 胚珠を付ける こ

とか ら， AGAMOUS は胚珠 形 成に 必 須 の 遺伝子で は

な い と考えられ て い る （Bowman 　et 　aL ，1991　b）．

　 こ れ らの 結果か ら以下 の 2 つ の シナ リ オ が 考 え られ

る．
一

つ は， AGAMOUS 遺伝 子群 と AGLI1 遺伝子

群 の 共通祖先は と もに 心皮 と胚珠 の 形成に 正 の 働 きを持

っ て い た が ， 遺 伝 子 重 複 後 ，
こ れ ら の 機 能 が

A 　GAMO 　US 遺伝子群 と AGLII 遺伝子群 の 間 で 分化

し，前者は心 皮形成 後者は胚珠 形成 に関わ る よ うに な

っ た と い うシ ナ リオ で あ る．もう
一

つ は ， 共通祖 先遺伝

子 は胚珠形成機能だ け を持 っ て お り，遺伝子重複後，

一

方 の 遺伝子 が 新た に心 皮を形成する機能を獲得 した と い

う仮説 で あ る．後者の シ ナ リオ は ， 被子植物に お ける心

皮 の 獲 得 を うま く説 明 で き る ．今後 裸 子植 物 に お け

る こ れ ら の 遺伝子群 の 機能解析 が 進む こ と に よ り，

心 皮 の 進化 の 核心 に 迫れ る可 能性 が ある．また ， 胚

珠 の 形 態形 成に は ， MADS 遺伝 子 族 以 外 の AP2 ，

SUPERMAN ，　 BELLI な ど の 遺伝 子 が 関係 して い る

こ と が わ か っ た き た の で （Angenent ＆ Colombo ，

1996）， 今後 こ れ らの遺伝子 の 裸子植物 に おける機能解

析 も期待 され る．

花 を咲 か せ な い 植 物 の 花器 官形成遣伝 子

　MADS 遺伝子 は 花器官形成に 深 く関わ っ て い る こ と

が わか っ た．で は ， 花 を形成せ ず，胞子 で 繁殖する シ ダ

植物 に は植 物型 の MADS 遺伝子族は存在 して い る の で

あ ろ うか ．最近 ，
9 個 の MADS 関連遺伝子が リチ ャ

ー

ド ミズ ワ ラ ビ か ち単離され ， 全 て MADS ボ ッ ク ス と と

もに K ボ ッ ク ス を持 つ 植 物 MADS 遺伝子族 に 属 する

こ とが わか っ た （Hasebe ＆ Banks，未発 表 ）．既 知

の 植物 MADS 遺伝子 と と もに 遺伝子系統樹を構築 して

み る と ， リ チ ャ
ー

ド ミ ズ ワ ラ ビ MADS 遺 伝 子

（CMADS ） は 2 つ の 群 に 別 れ ，
一

方 の 群 は

AGAMOUS ，　 AGLII ，　 DAL2 遺伝子群 と単系統群

を形成 し た ． こ の こ と か ら ， 先述 の 種 子植 物 の 12の

MADS 遺伝子群 の ほ と ん ど は シ ダ植物 と種子植物 の 共

通 祖 先 の 段 階 ， す な わ ち ， PsitoPhyton型 の 植 物

（Trimerophytophyta）に お い て 形成 さ れ て い た と

考 えられ る．さらに，種子植物が 12群 の MADS 遺伝子

を持 ち ，
シ ダ 類 の リ チ ャ

ー ド ミ ズ ワ ラ ビ は 2 群 の

MADS 遺伝 子 しか持 たず，共通 して い る の は 1群だ け

で ある とい う こ と は （1 ）種 子植物 と シ ダ類 は 12以上

の MADS 遺伝子群 を持 っ て い た PsiloPhyton型 植物を

共通祖先 と し，シ ダ類 の 系統で は ほ とん ど の MADS 遺

伝子群が 消 失 した，（2 ）種子植物 と シ ダ 類 は，異な っ

た MADS 遺伝子 を持 つ PsiloPhyton型植物 の 交雑に よ

っ て 生 じた とい う 2 つ の 可能性 を示唆 して い る．リチ ャ

ー
ド ミズ ワ ラ ビ の MADS 遺伝子の異な っ た 2 群 か ら選

ん だ 2 つ の 遺伝 子 は in　situ ハ イプ リダ イゼ ーシ ョ ン の

結果　と もに 胞子嚢始 原細胞で 強 い 発現が 見 られ た．こ

の こ とか ら， MADS 遺伝子 の 1Jチ ャ
ー ド ミズ ワ ラ ビ で

の 機能は胞子嚢形成 に関与 して い る の で は な い か と推察

され る．

グ ネ ツ ム と被子植物 の 関係

　グネ ツ ム 類は グネ ツ ム 科 ，
ウ ェ ル ウ ィ チ ア 科 ，

マ オ ウ

科 の 形態 的 に 非常に分化した 3科 か ら構 成 さ れ て い る．

そ の た め，グネツ ム 類 は単系統群 で は な く多系統群 で あ

ろ う と考 え る 学者 もお り，被子植物 は こ れ ら 3 科か ら独

立 に起源 した 多系統群で ある とい う被子植 物 多系統説

の 根 拠 とされ た こ と もあ っ た． しか し，1980年代後

半 に 入 っ て 形態形 質 の 分 岐 学的 解析 に よ り， こ れ ら

3 科 の 単系統性が 示 唆され （Crane，1985；Doyle ＆

Donoghue
，

1986 ； Loconte 　＆　Stevenson，1990 ；

Rothwell＆ Sovenson，
1994 ），

　 rbcL 遺伝子 の 塩 基 配

列 に 基 づ く分 子 系統学的研 究結 果 （Hasebe　 et αL，

ユ992a ） と併せ て 今 日 で は グ ネ ツ ム 類 の 単 系統 性は 広

く認識 され るに 至 っ た．

　 グネ ツ ム 類 とほ か の 裸子植物 と被子植物 との 系統関係

は は っ きりしてい ない ．グネ ツ ム 類 は
一

枚 の 珠皮を持つ

点 で 裸子植物的 で ある．しか し，複雑な花序 を持つ ，導

管 を持 つ ，珠心 が 何層か の 外層で 覆 わ れ て い る とい う点

な ど で 被子植物的 で ある．形態形質に 基づ く分岐図で は

他 の 現生裸子植物は シ ダ植物 と被子植物 の 間 に 位置する

側系統群で あり， グネツ ム 類 は被子植物 と単系統群で あ
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る と い う仮 説 を支持す る （Crane，1985 ； Doyle ＆

Donoghue
，

1986 ； Loconte 　＆　Stevenson， 1990 ；

Rothwell ＆ Sovenson，1994 ）．
一

方，葉緑体に コ ー

ドされ て い る rbcL （Hasebe 　et　al，， 1992　b ），葉緑体

の 逆 位 反 復 領 域 lnverted　 repeat の 非 翻 訳 部 位

（Goremykin　 et　aL ，1996 ），核に コ ー ドさ れ て い る

リボ ゾ ー
ム 遺伝子 （Troitsky　et　al．，1991 ；Chaw 　et

al ．，1996）の分子系統樹 で は現生裸子植物は単系統 で あ

り，グネツ ム 類 は裸子植物 と単系統 で ，被予植物 とは単

系統 に な らな い ．分子デ
ー

タにつ い て は，ど の 研究 も現

生裸子植物 の 単系統性 を支持す る もの の ，ブ ー
ツ ス トラ

ッ プ 確率は 高 くな く，さら に デ
ー

タ の 蓄積が 必要 で あ

る。

　 系統関係 は 未解明 で ある が，グ ネ ツ ム 類 の 花 の 構造 は

それ 自体が 興 味 深 い もの で ある．グネ ツ ム の 胚 珠は 3 つ

の 層で 覆 われ て い る が ， こ れ ら の 層は
， 被 子植 物 の 珠

皮， 心 皮，花弁，萼 片 と比較 で きる器 官な の で あろ う

か，それ とも， 異な っ た 器官で あ り， 被子植物の 花 との

類似 は 収斂に よっ て お こ っ た もの な の で あ ろ うか．

　RTPCR 法に よ り コ バ ノ グネ ツ ム の 雌 の 花序か ら抽

出 した RNA か ら，こ れ まで 4 種 の MADS 関連の遺伝

子が 単離され た．こ の 内 の
一

つ は，被子植物 の 胚珠 形成

に関与 して い る と考 え ら れ て い る AGL6 遺伝子群に属

す る こ と が わ か っ た （Shindou
，
　 Ueda ，　 Kato ＆

Hasebe 未発表 ）．今後，グ ネ ツ ム 類 と被子植物で の

花器官形成遺伝子 の 機能を比較す る こ と に より，両者 の

花器官 の 相 同性 に つ い て議論で きる知見 が 得られ る か も

しれ ない ．

茎葉の進化 へ の ア プ ロ ーチ

　植物は 根，茎 ， 葉 の 3 つ の 主要器官か ら構成 され て い

る．化石記録上最 も古 い 陸上植物である原始 マ ツ バ ラ ン

綱 の 植物は根 と葉が 未分化 で 二 叉 分岐す る 茎 だ け か ら で

きて い る．したが っ て ， 葉や根は，現生植物が 陸上に生

活するよ うに な っ た 後に進化 した の で は な い か と考 え ら

れ て い る．葉 の 進化 を説明 する最 も有力な仮説は 1930

年 に W ．Zimmemann の 提唱 したテ ロ
ー

ム 説で ある．

こ の 仮説 は 原始 マ ツ バ ラ ン 様植物 の
一

群 の 二 叉分岐 した

茎が無限成長す る主軸群 と有限成長す る側枝群 へ と分化

し，癒合，偏平化する こ と に よ っ て 葉 が 形成 さ れ た の で

は ない か とい う説で ある．すなわ ち， 葉 は茎 が 進化 の過

程 で変形 して で きた もの だ と い う仮 説で あ る．

　種子植物 の 葉 は ， 形態学的に は 茎 が 変形 して で き た よ

っ な形跡は ほ とん ど残 して い ない ．しか し，シ ダ類で は

しば しば 茎的な特徴を残 した 葉 が観 察され る．た とえ

ば ， ウ ラ ジ ロ Gleichenia　iaPonicaな ど で は葉原基 の

先端の 成長点 は葉 が 展開した 後 も維持 され ， 何 回か の 休
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眠期間 を経 て 数 年 に わ た っ て数メー トル に も達する葉 を

伸長させ る．また
，

一
部 の シ ダ で は茎 から葉が 形成され

た 後 も， 葉が茎的に 二 分岐 し，腋外芽 とい う独 自の 器官

を発達 させ る． こ れ らの 事 実は葉 が 茎起源 だ と い うテ ロ

ー
ム 説 を支持 して い るの か もしれ な い ．完全に 分化 した

種子植物 の 葉 と茎的な様相 を残 した シ ダ類 の 葉 の 形態形

成 を支配する遺伝 子群 を解析 し，比較 す れ ば ，ど の よう

に 茎 と葉 が 進化 して き た か を解明する糸 口 が つ か め る の

で は な い だ ろ うか．

　 Knottedl （Kn1 ）遺伝子 は トウ モ ロ コ シ か らク ロ

ーニ ン グされ，茎頂，維管束で特異的 に発現し， 動物の

形態形成に関連す る転 写調節因子 の
一
部に 存在する ホ メ

オ ドメ イ ン を持 つ こ とが わ か っ た （Vollbrecht　et 　al ．
，

1991）．　Kn1 に 関連 した 遣伝子 は 現在数個が 同定 さ

れ ， KNOX と名付け ら れ，植物 の 他 の ホ メ オ ドメ イン

を持つ 遺伝子群 とは塩 基配列上 区別で きる こ とが わ か っ

て い る． KNOX は ア ミ ノ酸配列か ら クラ ス 1 と クラ ス

2 の 亜群 に 分類 で きる （Kerstetter　et　al．，1994）．ク

ラ ス 1 に属す る遺伝子群は お もに茎頂 の 葉 の 原器以外 の

部分 で 発現さ れ る こ と
， 過剰発現 をさせ る と葉が 茎的な

性 質を帯び る こ とか ら，茎頂に おける葉へ の 運命の 決定

に関わ っ て い る の で は な い か と考 えられ る．また，クラ

ス 2 遺伝 子群は 茎頂 以外 の 部 分 で 発現 して お り，その

機 能 は わ か っ て い な い ．最 近 ， トマ ト LycoPers 　icon

esculentum で KNOX 遺伝子 を過剰 発現 させ る 実験 か

ら， KNOX 遺伝子群が 複葉形成 に 関与して い る こ とが

明 らか に な っ て い る （Hareven 　 et　al．，1996）．また，

KNOX 遺伝子を過剰発現 させ た トマ トの 若 い 葉が シ ダ

植物 の 特徴で ある
「
ワ ラ ビ巻き」 を形成する こ とは， シ

ダ植物で は こ れ らの遺伝子 が 被子植物 よりも過剰に発現

し，茎的な葉 を形成 して い る の で は な い か と い う仮説を

支持す る．

　 こ れ まで ， リチ ャ
ー

ドミズ ワ ラ ビ生殖茎頂 か ら， 3 つ

の KNOX 関連遺伝子が ク ロ ー
ニ ン グされ ， ア ミ ノ 酸配

列比較か ら，その うちの 2 つ は クラ ス 1 ，残 りは クラ ス

2 に 属 する こ とが わ か っ た （Sano，　 Ito，　 Banks ＆

Hasebe ，未発表）．こ れ ら 2 つ の クラ ス は シ ダ類 と種子

植物 の 分岐以前に 分化 して い た こ とに なる．現在 こ れ ら

の遺伝子 の in　situ ハ イブ リダ イゼ ーシ ョ ン に よる空時

的発 現様式の 解 明 ， IJ チ ャ
ー ド ミズ ワ ラ ビ の KNOX 関

連遺伝子を種子植物 （シ ロ イヌナ ズ ナや トウ モ ロ コ シ）

で 匱常的に 発現 させ た ときの 影響， リチ ャ
ー ドミズ ワ ラ

ビ の KNOX 関連遺伝子 の 上 流域 を レ ポー
ター遺伝子 と

融合させ ，種子植 物 に おけ る器官特異的発現様式 を解析

し，茎 と葉 の 進化 を解明 す る 突破 口 とすべ く研究 を進す

め て い る．
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胞子体 と配偶体 の 関係

　動物は，減数分裂 に より単相世代で ある卵と精子 を形

成 し，受精 に よ り複相世代へ と戻 る．一
方，植物 の 多く

は，減数分裂 後，胞子 を形成 し， 単相 で あ る配遇体 を発

達 さ せ ，配遇体上 に 形成 した 造卵器，造精器 で，卵と精

子 を形成 し， 受精に より複相世代で ある胞子体 へ と戻

る，単相世代で あ る 配遇体 の 発達は植物特有の 現 象で あ

り， 植物進化 を探 る
『
うえで 重要な問題 で ある．

　陸上植物に お い て ，
コ ケ植物で は，配遇体 が 茎葉体 を

作 り，胞子体 は小さ く配遇体 に 寄生生活 をす る．シ ダ 植

物で は ， 配遇佩 胞子体 と もに独 立生活をす るが，胞子

体 の 方が 茎葉を発達 させ る．種子植物 で は，茎葉を持 っ

た 胞子体 に 配遇体 が寄生生活す る．で は ，
コ ケ 植物 の 配

遇体 の 茎葉体 と シ ダや種子植物 の 胞子体が 付け る 茎 と葉

は同 じ遺伝 子 に よっ て 形成 され て い るの で あ ろ うか，そ

れ と も全 く異質の 遺伝子に よっ て制御されて い るの で あ

ろ うか．こ の 問題 は，胞子体を形成 して い る遺伝子群

が，配偶体 を形成 して い る遺伝 子群と同じもの なの か ，

ある い は 全 く異 な っ た もの なの か とい う研究 へ とつ なが

っ て い く．

　 先 述 の 茎葉分 化 に 関 係 して い る と考 えられ て い る

KNOX 遺伝子群 は こ の 問題 に対する よい 研究材料 と な

る． 1）チ ャ
ー ド ミズ ワ ラ ビ か ら得 ら れ た CKIVOXI 遺

伝子は胞子体 配偶体 ともに分裂組織周辺 で 発現 して い

る ら し い こ と が わ か っ た （Sano，　 Ito，　 Banks ＆

Hasebe，
未 発表 ），

　 無配生殖 と無胞子生殖は， 特 定 の 刺激 などに より， 受

精 を経ず に 配偶体 か ら胞 子 体 が 形 成 さ れ た D，減数分裂

を経ずに胞子体か ら配偶体が形成され た りす る現象で あ

る．こ れ らの 生殖様式も配偶体 と胞子体 の 進化 と い う観

点 か ら興 味深 い ．現在 ， 遺伝子 を探索する仕事が 始 ま っ

て い る （Koltunow　et 　al ．，ユ995）．

終　わ　 り　 に

　以上 ， われわれ の研究グル
ー

プが興 味 を持 っ て い る問

題 を述べ た．また
， 被子植物 の 花の 多様性 を解明するた

め に ，い くつ か の 分類群で MADS 遺伝 子群を比 較解析

す る 研究 （伊藤元 己，千葉大学，私 信 ） も始 ま っ て い

る．こ こ で は触れ なか っ た が
，

こ の ほ か に も，胚 発生，

根 ， 担根体 小葉 と大葉，下等植物における頂端細胞 と

高等植物の 内衣， 外体 を持 っ た 茎頂 な ど の 進化 に つ い て

も， 研 究 を ス タ
ー トする だ け の 下地が 出 来上 が っ て い

る．更 に 将来は ， 遺伝子導入技術を駆使 して，下等植物

に高等植物 の 遺伝子を導入する など， 実験 生物学的 に進

化 の解明 に ア プ ロ
ー

チする こ とが 可能 となる で あろ う．

われわれ は，学問分野の 境 界 に とらわれず，絶 えず新 し

い 技術と知識 を用 い て 植物進化 に 関する 未解決 の 問題 に

挑戦する こ と を目指 して い る．形態形成 の 遺伝子 の 解析

か ら形態進化 に チ ャ レ ン ジ する研究 は，まさに 扉が 開 か

れ つ つ ある段階で あ り，10年前 に分子 系統学が植物分

野 に 導入 され つ つ あ っ た 時期 以 上 の 興奮 を与 えて くれ

る．一
山当て て や ろ うと思 う野心 的な学生諸 君 は ご連絡

下 さい （mhasebe ＠ nibb ．ac ．jp）．
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