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研究成果の概要：裸子植物のグネツムの胚珠における胚珠形成に関わる遺伝子の発現を観察し，

他の裸子植物の胚珠での遺伝子発現と比較した．その結果，形態形成に関与する遺伝子の発現

が胚珠軸の節間の短縮過程を反映している可能性が示された．被子植物においては胚珠軸の短

縮過程がこれまで明らかになっていなかったが，裸子植物での結果を当てはめることで，内珠

皮と外珠皮の間にあった節間が短縮されカラザが形成されたと推定された． 
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研究分野：生物学 
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１．研究開始当初の背景 
 
被子植物の祖先となった裸子植物は長らく
謎で，この問題をダーウィンは“abominable 
mystery”（解けなくて忌々しい謎）と呼んだ．
近年行われた分子系統解析の結果，現生の裸
子植物と被子植物はそれぞれ単系統群とな
ることが確実であり，被子植物の祖先裸子植
物は絶滅したと考えられている．  
 被子植物の祖先裸子植物は，被子植物に固
有なボディプランにつながるボディプラン
を持っていたはずである．従って，被子植物
に固有なボディプランの進化過程を明らか

にすることは，祖先裸子植物を推定するため
に必須の作業である． 
 胚珠軸は，被子植物と裸子植物で異なる特
徴を持つ．すなわち，被子植物の胚珠軸は先
端から，珠心，内珠皮，外珠皮，珠柄からな
るのに対し，裸子植物の胚珠軸は珠心と内珠
皮のみからなる．つまり，外珠皮と珠柄は被
子植物に固有な特徴である．また，被子植物
は外珠皮と内珠皮の間にカラザと呼ばれる
分裂活性の高い細胞群を持つ．従って，外珠
皮，珠柄，カラザの進化過程を明らかにする
ことは，前述の目的に合致する．私たちは，
これまでの進化発生古植物学的研究で，外珠
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皮が葉と相同な器官であるという仮説を提
唱した．  
 しかしながら，私たちの仮説は主に現生の
原始的被子植物の胚珠発生のデータに基づ
いており，化石を用いた仮説の検証は充分に
行えていない．また，裸子植物の胚珠軸のボ
ディプランに関する情報はこれまでほとん
ど得られておらず，「どのようにカラザや珠
柄のような被子植物に固有な胚珠軸の特徴
が進化したのか？」は明らかになっていなか
った． 
 
２．研究の目的 
 
 本研究では，私たちがこれまでに提唱した
外珠皮と葉の相同性に関する仮説をさらに
確かめる．また，本研究は，裸子植物の胚珠
軸で発現する遺伝子の発現様式から，裸子植
物の胚珠軸におけるボディプランを推定し，
この結果を被子植物の胚珠軸におけるボデ
ィプランと比較することで，被子植物の胚珠
軸に固有なボディプランを推定することを
目的とする． 
 
３．研究の方法 
 
（１）外珠皮と葉の相同性に関する仮説検証 
前述のように，外珠皮は被子植物に固有な器 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

官である（図１）．私たちはこれまで，原始
的被子植物の外珠皮は葉と同様に左右対称
な原基を持ち，成熟した外珠皮も左右対称な
幌型であることを示してきた．さらには，幌
型の外珠皮を持つ胚珠は，珠孔とへそが隣接
した珠孔—へそ複合体を持つ種子へと発生
する．本研究では，被子植物が出現した白亜
紀前期の鉱化化石から，被子植物の種子を探
索し，珠孔—へそ複合体の有無を確かめるこ
とで，この仮説を検証する． 
（２）胚珠軸のボディプランの比較 
被子植物の胚珠軸で発現する遺伝子の相同
遺伝子を裸子植物から単離し，その発現を in 
situ ハイブリダイゼーション法で観察する．
特に本研究では，被子植物のカラザ領域（図
２）の成り立ちについて考えるため，カラザ
領 域 で の 発 現 が 知 ら れ て い る
AINTEGUMENTA相同遺伝子の裸子植物で
の発現に注目する． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
４．研究成果 
 
（１）外珠皮の相同性について 
私たちは，北海道三笠市奔別川流域に分布す
る蝦夷層群日陰ノ沢層（白亜紀アルビアン＝
約１億年前に堆積）の石灰質ノジュール中か
らトリメニア科（原始的被子植物の１つ）の
鉱化種子化石を発見し，Stopesia alveolata
と命名した（Yamada et al., 2008b; Yamada 
& Kato, 2008）．S. alveolataは，多細胞層
からなる厚壁化した外種皮外層，多層の柔細
胞からなる外種皮中層，外種皮表皮の蜂窩状
の装飾，珠孔部に蓋が発達する内珠皮，など
現生トリメニア属の種子に特徴的な種皮構
造を持つ．一方で，珠心基部に柄のような構
造が見られるなど，トリメニア属とは異なる
特徴を持つため，トリメニア科の新属とした
（図３）．この発見はトリメニア科の最古の
化石記録であるだけでなく，本科が白亜紀前
期に北半球に分布していたことを示す初め
ての記録である．また S. alveolataは，珠
孔̶へそ複合体を持ち（図４），幌型の外珠皮
を持つ胚珠から発生したと考えられ，初期の
被子植物が左右対称な外珠皮を持っていた



 

 

ことを支持した． 
 現生トリメニア属の種子は栄養貯蔵組織
として，内乳に加えて周乳を持つ．周乳は内
乳よりも種子中で大きな体積を占め，トリメ
ニア属の主たる栄養貯蔵組織である．ところ
が，S. alveolataは内乳と周乳を併せ持つと
推定されたものの，内乳が周乳よりも大きな
体積を占めている（図３）．このことは「現
生の原始的被子植物において周乳を持つ種
子が派生的である」とした仮説を支持し，化
石種子は有周乳種子への移行段階にあると
考えられる．従って，胚珠軸の珠心領域に縮
小した胚嚢およびそれに由来する内乳を持
つことは，被子植物進化の初期段階から見ら
れた特徴であると推定された． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

（２）胚珠軸のボディプランの比較 
前述の結果から，被子植物の胚珠軸は，裸子
植物型の胚珠軸の内珠皮の基部側に葉が付
け加わった体制であることになるが（図５），
内珠皮と外珠皮の境界は，表皮付近を除いて，
組織学的に不明瞭である（図６）．またシロ
イヌナズナの胚珠軸において，内珠皮や葉的
器官（外珠皮を含む）の伸長に関与する
AINTEGUMENTA (ANT)や BELL-1 は，内珠皮と
外珠皮原基を含むカラザ領域全体で発現す
る（図７）． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
つまり，被子植物の胚珠軸においては節間が
失われ，内珠皮と外珠皮が部分的に癒合して
いる可能性があり，ANT や BELL-1 の発現様式
は節間の消失を反映しているのかもしれな
い．そこで，節間の短縮と ANT の発現の関係
を考えるためのアナログとして，内珠皮と葉
が癒合した針葉樹目と，内珠皮と葉の間の節
間が維持されているグネツム目の胚珠軸で
の ANTオーソログの発現を比較した（図８）．



 

 

なお，両者は分子系統解析から姉妹群である
ことが明白である． 
 これまでの研究から，針葉樹目における 
ANT オーソログの発現は内珠皮と葉の共通原
基全体で発現することが分かっていたが
（Shigyo M & Ito M. 2004. Dev Gen Evol 214: 
105-114） ，グネツム目における発現は，珠
皮原基と胞子葉原基に見られ，節間では発現
が観察されなかった（図９）．従って，胚珠
軸における節間の短縮が，ANT オーソログの
発現部位を近接させると推定でき，被子植物
の胚珠軸においても，内珠皮と外珠皮の間の
節間が短縮した可能性が支持された．この結
果は，胞子葉上に節間を経ずに胚珠を持つカ
イトニア目やペトリエラエア目と被子植物
の類縁を示す新しい証拠である（Yamada et 
al., 2008a）． 
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