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研究成果の概要（和文）：マメ科植物ミヤコグサの分子遺伝解析から、根粒の発生制御に複数の茎頂メリステム(SAM)
の制御因子が関わっていることを示した。根粒とSAMに共通する発生制御基盤があること等を明らかにし、「根粒」の
進化モデルを提唱した。また自己組織的な反応拡散ダイナミクスが、SAMの発生・維持に重要であることを示した。
　アーバスキュラー菌根菌（AM菌）とアツギケカビ類のゲノムを解読した。共生菌はキナーゼ様遺伝子を多様化させて
おり、共生に必要なシグナル伝達経路の存在が示唆された。AM菌と植物のトランスクリプトーム解析から、両者は脂肪
酸やリン酸などの代謝産物を補うことで共生状態を維持していることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Through the molecular genetic analyses using a model legume Lotus japonicus, we 
provided additional evidence for the existence of common genetic regulatory mechanisms for nodule 
formation and shoot apical meristem (SAM) development. Besides, mathematical modeling showed that the 
reaction-diffusion dynamics is probably required for the SAM development. Nodule and its regulatory 
system might have been evolved in part by co-opting a gene network of the self-organized SAM development.

Genomes of an arbuscular mycorrhizal (AM) fungus and Endogonales fungi were decoded. Diversification of 
kinase-like genes was found in the symbiont genomes, indicating existence of signal transduction pathways 
that are required for symbiotic interaction between the fungi and the host plants. Transcriptome analysis 
of AM fungi and plants during AM development suggests that the symbiotic association is maintained by 
mutual complementation of metabolites such as fatty acids and phosphate between them.

研究分野： 植物発生遺伝学
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１．研究開始当初の背景 
	 アーバスキュラー菌根菌（AM 菌）は菌糸

を介して土壌中のリンを植物に与える菌類
であり、共生の起源は植物が陸上に進出した
４〜５億年前と推測されている（図１）。近
年、この AM菌と植物の共生系を基盤として、
マメ科植物と根粒菌の共生窒素固定系（新規
複合適応形質）が進化してきたことが分かっ
てきた（図１）。しかしながら、AM 菌は宿主
なくして増殖できない絶対共生菌であり、そ
のゲノムの実体はほとんど明らかにされて
いなかった。	 
	 	 一方、マメ科植物の根に形成される根粒
がどのように進化してきかかについては分
かっていなかった。 

	 
  図１ アーバスキュラ-菌根共生系と根粒共生系 

 
 
２．研究の目的 
	 	 本研究では、AM 共生系を基盤として、マ
メ科植物に「根粒」という窒素固定器官（新
規複合適応形質）が生み出された分子メカニ
ズムと進化過程を明らかにする。	 
	 	 また、AM 菌（Rhizophagus	 irregularis）
と、それより起源が古いと考えられている
Endogone 類 （ Endogone	 pisiformis,	 
Sphaerocreas	 pubescens）のゲノム解読を行
うことで、太古の植物微生物共生の分子基盤
とその進化過程を明らかにする。	 
	 
	 
３．研究の方法 
(1)	 マメ科モデル植物のミヤコグサより単
離した根粒形成変異体を用いて、共生状態と
非共生状態の表現型を詳細に解析した。また、
共生の原因遺伝子を分子遺伝解析と次世代
シーケンサーにより特定し、根粒共生遺伝子
の分子機能を明らかにした。	 
	 	 平行して、共生に関わる原因遺伝子間の
相互作用を遺伝学的あるいは生化学的手法
等により解析し、制御ネットワークを明らか
にした。ミヤコグサで得られた知見を、シロ
イヌナズナやイネの豊富な遺伝子機能情報
等と照合することで、根粒が進化してきた道
筋を推定した。	 
(2)	 Rhizophagus	 irregularisのゲノム解読
は、Roche	 454	 FLX	 Titaniumを用いて行った。
Endogone類については、ゲノムDNAを増幅し、

次世代シークエンサーPacBio	 RS	 II を用いて
ゲノム配列を決定した。AM 菌とミヤコグサの
RNA-seq 解析は、HiSeq2000 を用いて行い、
植物については共生状態と非共生状態を比
較し発現変動遺伝子を抽出し、AM 菌について
は外生菌糸と内生菌糸のトランスクリプト
のプロファイルを比較した。	 
	 
	 
４．研究成果	 
(1)	 根粒形成の進化プロセスの解明	 
	 	 ミヤコグサ根粒形成及菌根共生変異体
の原因遺伝子を複数同定した。具体的には根
粒形成に必須の TRICOT,	 VAG1、根粒形成と菌
根共生の両者に必要とされる NENA,	 NSP1、全
身的な根粒制御機構に関わるKLAVIER,	 CLV2,	 
PLENTY,	 TML を 同 定 し た 。 こ の う ち
TRICOT,VAG1,	 KLAVIER,	 CLV2 が茎頂メリステ
ムの維持にも必要とされる遺伝子であった
（図２）。また根粒の全身制御を司る CLE ペ
プチド(CLE-RS1.	 CLE-RS2)の活性型分子構造
を特定すると共に、この遺伝子を直接活性化
する転写因子が根粒発生に必須の転写因子
NIN であることを明らかにした。	 

	 
    図 2 ミヤコグサにおける根粒形成制御と 

  シロイヌナズナにおける茎頂メリステムの制御 

	 
	 	 根粒発生とその制御に必要とされる原
因遺伝子の中に複数の茎頂メリステムの遺
伝子のオルソログが存在したことから、茎頂
メリステムの制御ネットワークが、窒素固定
バクテリアとの相互作用によって、マメの祖
先種に流用されたと考えられる。	 
	 	 また、シロイヌナズナやイネ等の茎頂メ
リステムの制御ネットワークは、基本的にア
クチベータとインヒビターよりなる反応拡
散モデルの相互作用様式と同じであり、反応
拡散系に基づくシミュレーション解析によ
り、wuschel ゃ clv1,	 klavier 等の茎頂メリ
ステム変異体の表現型（図３）やレーザー処
理後のメリステムの再生実験を再現できる
ことが分かった。自己組織化する反応拡散ダ
イナミクスが、バクテリアとの相互作用によ
って流用されたと考えられる。しかしその際、
遠距離移動できるインヒビター(糖修飾 CLE
ペプチド)のスイッチは、WUSCHEL から NIN	 
(RWP-RK モチーフを持つ転写因子)に転換し
たことが示唆された。NIN は植物の窒素シグ
ナリングを司る転写因子のホモログである



ことが知られており、また、根粒形成の全身
制御に関わるミヤコグサの HAR1 や硝酸応答
性の CLE ペプチド(CLE-RS2)のシロイヌナズ
ナオルソログ（それぞれ CLV1 や CLE2）は、
近年窒素シグナリングに関わっていること
が示唆されている。	 
	 	 以上のことから、初期のマメ科植物は現
在根粒菌となる窒素固定バクテリアとの相
互作用において、茎頂メリステムの制御ネッ
トワークのみならず、窒素環境に適応するシ
グナル伝達経路を流用することによって、
「根粒」という複合適応形質を進化したと考
えられる。	 
	 
	 	 

図３ ミヤコグサ根粒過剰着生変異体 klavier のシュートの

二叉分岐と反応拡散モデルによる茎頂メリステムのシミュレ

ーション	 
	 
(2)	 AM 菌のゲノム解読	 

	 	 Glomus	 Genome	 Project	 Consortium との
共同研究により R.	 irregularis（図４）ゲノ
ム配列の解読を行い、101Mb のドラフト配列
から 28,232 の遺伝子を予測した。AM 菌は多
核体でありヘテロカリオンが指摘されてき
たが、予想に反しゲノム内の遺伝子多型が少
なかった。ゲノム中にはキナーゼや小分子分
泌タンパク質などシグナル伝達や細胞間コ
ミュニケーションに関わる遺伝子が多様化
しており、植物との相互作用に関与している
可能性が考えられた。また、リン酸代謝やリ
ン酸獲得に関わる遺伝子も多く存在してお
り、共生の機能発現に関わっていると考えら
れる。	 
	 
	 
(3)	 Endogone 類のゲノム解読	 
	 	 S.	 pubescens のゲノム配列から 16,798
遺伝子、E.	 pisiformis のゲノム配列から
19,725 遺伝子をそれぞれ予測した。両菌種と
もチロシンキナーゼ様遺伝子が多様化して
いた。AM 菌やラン菌根菌などの内生菌根菌も
チロシンキナーゼ様遺伝子の多様化が見ら
れることから、これらの遺伝子は植物との共
生に必要なシグナル伝達経路に関与してい

る可能性がある。	 
	 

(4)	 AM 菌根の RNA-seq 解析	 
	 	 菌根形成時には 3,641 遺伝子が発現変動
していた。特に、分泌タンパク質やトランス
ポーター、脂肪酸代謝、アミノ酸代謝、リボ
ゾーム、ヒストン遺伝子に発現上昇遺伝子が
濃縮されており、これらの遺伝子が菌根形成
や共生機能発現に関与している可能性が示
された。これまで同定されている菌根形成に
関わる転写因子以外にも多くの転写因子遺
伝子が変動していた。菌根形成で発現誘導さ
れる脂肪酸合成関連遺伝子を多数同定した。
AM 菌は脂肪酸合成酵素を欠損することから、
植物は AM 菌が必要とする脂肪酸を合成し AM
菌に供給している可能性がある。AM 菌 R.	 
irregularis の外生菌糸と内生菌糸で遺伝子
発現量が異なるものは 2,998 遺伝子存在し、
発現遺伝子レベルで明確な分化が認められ
た。	 
	 

   図４ AM 菌(Rhizophagus irregularis)の樹枝状体 
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