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研究成果の概要（和文）：ストリゴラクトン（SL）は根寄生雑草種子の発芽刺激物質として様々な植物の根分泌
液から単離されてきた、一連の構造類縁体の総称である。SLは植物の枝分かれ抑制活性をも有するが、植物体内
で機能している化合物の正体は明らかになっておらず、生合成経路の全貌は明らかになっていない。本研究では
様々植物のSL生合成経路の解明に取り組んだ。その結果、BC環構造を有するSLの生合成に関与する遺伝子や新規
SL構造、SLのメチル化に関与するメチル基転移酵素を同定した。

研究成果の概要（英文）：Strigolactone (SL) is the collective term for a series of structural analogs
 that have been isolated from the root exudates of various plants as germination stimulants for 
seeds of root parasitic weeds. SLs also have branching inhibiting activities in plants, but the 
actual endogenous compounds that function in plants are not clear, and the entire biosynthetic 
pathway has not been elucidated. This study aimed to elucidate the SL biosynthesis pathway in 
various plants. As a result, genes involved in the biosynthesis of SLs with BC-ring structure and 
methyltransferases involved in the methylation of SLs were identified. Furthermore, SLs with novel 
structures were isolated and identified.

研究分野：生物有機化学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
SLは、根圏シグナルとしてだけでなく、植物内生の植物ホルモンとしても重要である。SL生産の制御は、根寄生
雑草の種子発芽の抑制や、アーバスキュラー菌根菌との共生の促進、さらには植物の形態制御に応用できる。し
たがって、個々の生理機能を担っている化合物を明らかにできれば、植物の形態や根圏環境を人為的に調節する
道が開ける。本研究において、様々なSL生合成酵素を同定することができたことから、今後個々のSL機能の解明
とその農業応用が期待される。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
ストリゴラクトン（SL）は根寄生雑草種子の発芽刺激物質として様々な植物の根分泌液から単
離されてきた、一連の構造類縁体の総称である。SL は、多くの陸上植物と共生し植物の栄養状
態を改善するアーバスキュラー菌根菌の菌糸分岐を誘導する活性、および、植物地上部の枝分か
れを抑制する活性も有するため、植物の根圏分泌シグナルとしてだけでなく、形態を制御する植
物ホルモンとしても重要である。SL の化学構造は、ABC 環を有する典型的 SL と保存された BC 環
構造を持たない非典型的 SL に大別される。典型的 SL はさらに C環の立体化学に基づき、C環が
D 環と同じ方向に配置する 4-deoxyorobanchol（4DO）型 SL（SL4DO）と、逆側に配置する 5-
deoxystrigol（5DS）型 SL（SL5DS）に分けられる(図１)。このように SL の化学構造は多様性に富
んでおり、現在までに 30 種類を超える SL 構造が報告されている。しかし、枝分かれ抑制ホルモ
ンは化合物群としての SL と理解されているにとどまり、植物体内で機能している化合物の正体
は明らかになっていない。 
SL の生合成経路は部分的に解明されている。SL はβ-carotene を出発物質として生合成され、
3 種類の酵素の一連の反応により生合成中間体である carlactone（CL）が合成される。CL はシ
ト ク ロ ム P450 で あ る
CYP711A サブファミリーによ
り、carlactonoic acid（CLA）
へ変換される。CLA 以降の経
路では、イネにおいて CLA を
4DO に変換する OsCYP711A2
および 4DO を orobanchol に
変換する OsCYP711A3 が報告
されている①。しかし、大部分
の植物のCYP711Aサブファミ
リーはCLをCLAあるいは18-
hydroxy-CLA まで酸化するに
とどまり、環形成反応を触媒
しない。また、非典型的 SL 生
産植物では、CLA がメチル化
した methyl carlactonoate
（MeCLA）がその生合成に関
与していると考えられてい
るが、メチル化反応を触媒す
るメチル基転移酵素は未同
定である。 
 
２．研究の目的 
SL 研究における解明すべき課題は、枝分かれ抑制ホルモンの化学的実体は何かである。構造多
様な SL のうちどの化合物が根圏シグナルやホルモンとしての機能を担っているのかは明らかに
なっておらず、CLA 以降の SL 生合成経路も未解明な部分が多い。一方申請者は、トマトにおい
てイネの場合とは異なる orobanchol 生合成経路を同定した。この経路ではトマトの SlCYP722C
が CLA から 4DO を経由しない orobancholへの変換に関与する②。CYP722ファミリーは植物に広
く保存されており、典型的 SL の生合成に重要であると考えられた。そこで本研究では、CYP722
ファミリーの機能解析および非典型的 SL 生合成遺伝子の探索と同定を通じて、枝分かれ抑制ホ
ルモン活性本体同定のための足がかりとして、典型的・非典型的 SL のどちらが活性本体として
寄与しているかを解明することを目的とした。 
 
３．研究の方法 
CYP722ファミリーには CYP722A/B/C のサブファミリーが含まれ、CYP722A/C は双子葉植物に、
CYP722B（CYP722B は CYP722A と相同性が高い）は単子葉植物に保存されている。このファミリ
ーに属する遺伝子をクローニングし、大腸菌あるいは昆虫細胞でタンパク質を異種発現させ酵
素機能を解析した。組み換え酵素と有機合成した基質を反応させた後、生成物を LC–MS/MS で分
析した。また、上記に加えベンサミアナタバコ（Nicotiana benthamiana）におけるアグロイン
フィルトレーション法による一過的タンパク質発現システムを用いて酵素機能解析を行った。
すなわち、既知の SL 生合成遺伝子（例えば、CLA を合成するための D27、CCD7、CCD8 および
CYP711A）と、ターゲットである遺伝子を同時に発現させることで、タバコ葉内在のβ-カロテン
を基質として SL を合成させた。SL 生合成遺伝子とターゲット遺伝子を同時に過剰発現させたタ
バコ葉から SL を抽出し、抽出物を LC–MS/MS で分析した。 
生合成酵素遺伝子の探索では、トランスクリプトーム解析により候補遺伝子を絞り込んだ。SL

図１ストリゴラクトンの構造 



はリン欠乏条件下で生産量が増大することが知られている。そこで、この時に発現上昇する遺伝
子を候補遺伝子とした。また、既知の SL 生合成遺伝子と共発現する遺伝子についても候補とし
て選抜した。 
 
４．研究成果 
トマトの SlCYP722C は、典型的 SL の orobanchol の生合成に関与する。CYP722C サブファミリ
ーは双子葉植物に幅広く保存され、SL4DO 生産植物に限らず、SL5DS 生産植物にも保存される。
CYP722C サブファミリーの機能解明のため、orobanchol とは C環の立体化学が異なる SL である
5DS を生産するワタ（Gossypium arboreum）の GaCYP722C の機能解析を実施した。昆虫細胞発現
系によりタンパク質を異種発現させ、in vitro 酵素アッセイを行った結果、GaCYP722C が CLA か
ら 5DS への立体選択的な変換反応を触媒することを見出した③。また、近年、5DS 生産植物であ
るミヤコグサ（Lotus japonicus）の LjCYP722Cや、ワイルドストロベリー（Fragaria vesca）
のFvCYP722CがCLAから5DSへの変換を触媒することが報告された④。これらのことから、CYP722C
サブファミリーは双子葉植物において、CLA から典型的ストリゴラクトンへの変換を触媒する鍵
酵素であると結論づけた。 
また別種のワタ（G. hirsutum）における SL 生合成経路を解析した。G. hirsutumは G. arboreum
と同様な生合成経路で 5DS を合成した。一方、5DS から strigolへの変換を担う酵素遺伝子はこ
れまで不明であった。トランスクリプトーム解析による候補遺伝子の絞り込みと、ベンサミアナ
タバコを用いた一過的タンパク質発現システムによる酵素機能のスクリーニングを実施し、有
力な候補として一つのシトクロム P450 を見出した。組み換え酵素を用いた in vitro 酵素アッ
セイを行った結果、当該候補酵素が 5DS から strigolへの変換を触媒することを明らかにし、こ
れを新規 strigol 合成酵素と同定した。 
次に、ベンサミアナタバコを用いた一過的タンパク質発現システムにより、イネおよびソルガ
ム（Sorghum bicolor）の OsCYP722B、SbCYP722B の機能解析を行った。CLA 生合成経路に関わる
酵素遺伝子と CYP722B遺伝子を共発現させたタバコ葉から SL を抽出し分析した結果、典型的 SL
は検出されなかった。したがって、双子葉植物の CYP722C サブファミリーは典型的 SL 生合成に
関与するものの、単子葉植物の CYP722B サブファミリーはそれとは異なる機能を有することが
示唆された。 
典型的 SL 生合成の鍵酵素である SlCYP722C を欠損したトマトでは、根分泌物から orobanchol
が検出されなくなる。同時に、複数の SL と考えられる代謝物も検出されなくなった。本研究で
は、これらのうち 3 種類の新規 SL の構造を決定し、orobanchol代謝物と同定した。トマトは主
要な SL として solanacol を生産するが、本研究でこれらの新規 SL を同定したことで、CLA から
orobanchol を経由する solanacol までの生合成経路を新たに提案した⑤。 
上記のように SlCYP722C 欠損体では典型的 SL が分泌されなくなるが、その一方で枝分かれは
増加しないことを報告している。したがって、枝分かれ抑制ホルモンは非典型的 SL に由来する
と考えられた。CLA のメチル化体である MeCLA は非典型的 SL のひとつであり、in vitro で SL受
容体と結合し、生理活性型 SL の一つと考えられる。MeCLA を生産することが知られているシロ
イヌナズナにおいて CLAメチル基転移酵素を探索した結果、CLA を特異的にメチル化する CLAメ
チル基転移酵素を同定した⑥。様々な植物における当該メチル基転移酵素ホモログの機能を調べ
た結果、トマト、ミヤコグサ、ヒマワリのホモログ酵素が同様の酵素活性を有することを明らか
にし、CLA のメチル化が植物に広く保存された機能であることを示した。近年、シロイヌナズナ
での詳細な解析が実施され、枝分かれ抑制には当該メチル基転移酵素による CLA のメチル化が
重要であることが示された⑦。したがって、枝分かれ抑制ホルモンは非典型的 SL に由来し、CLA
がメチル化された部分構造を有することが強く示唆された。また、多くの非典型的 SL は MeCLA
と同一の部分構造を有するため、MeCLA が非典型的 SL の生合成前駆体であることが示唆されて
いる。本研究では、セイショウチャヒキ（Avena strigosa）が生産する新規 SL として 6-epi-
heliolactone を単離同定した。さらに、植物体へのフィード実験において、投与した MeCLA が
6-epi-heliolactone に変換されたことから、MeCLA を経由する非典型的 SL 生合成経路の存在が
強く示唆された⑧。 
以上のように本研究では、典型的・非典型的 SL 生合成に重要な酵素遺伝子を同定し、枝分かれ
抑制ホルモンが非典型的 SL に由来する可能性を示すことができた。 
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