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研究成果の概要（和文）：ストレプトカルプス属ロゼット種は、茎頂分裂組織(SAM)が進化の過程で失われ、葉
柄上部より葉発生が起こり偏心ロゼット種と呼ばれる。ところが、稀に規則的な葉発生が起こる中心ロゼット種
が存在する。本研究では、中心ロゼット種と偏心ロゼット種の葉発生と分裂組織の違いに注目し、その背景にあ
る分子機構解明を目的として、形態学的解析と遺伝学的資源の整備を行った。
結果として、中心ロゼット種でのSAM形成が形態学的に示された。遺伝学的解析の基盤を得るため、NGSを用いて
ゲノムシーケンス、トランスクリプトームを得た。中心ロゼット種と偏心ロゼット種のF2集団を用いてRADシー
ケンスによる遺伝マップ作成を試みた。

研究成果の概要（英文）：The majority of rosulate Streptocarpus (Gesneriaceae) species initiate 
leaves from the petiolode and form a false rosette (excentric rosulates). On the other hand, some 
rosulates show centralized phyllotaxy (centric rosulates). To understand the leaf formation and 
related meristem activities, we investigate the underlying morphogenesis and genetic mechanisms.
The results of morphological analyses showed that a shoot apical meristem (SAM) is present in 
centric rosulates while excentric rosulates do not retain a SAM. Further, genetic resources were 
built for the non-model plant Streptocarpus using state-of the art NGS techniques: genome sequence 
data were obtained with DNAseq, transcriptome sequences were obtained with RNAseq, and genotype 
information to build the genetic map was obtained with RADseq. The obtained genetic resources 
provide the bases to start genetic analyses to isolate the genes regulating the shoot apical 
meristem formation and its evolution in the genus Streptocarpus.

研究分野： 進化発生学
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１．研究開始当初の背景 
栄養成長期の植物は、茎頂に存在する茎頂分
裂組織（ＳＡＭ）の機能により、葉と茎を繰
り返し形成する。ＳＡＭは、内部に未分化能
を保ち外部から分化した器官を形成する高
度に体系化された分裂組織である。 
ところが、派生的な被子植物であるイワタバ
コ科ストレプトカルプス属では、通常のＳＡ
Ｍが観察されない植物、無茎種が進化した。
無茎種の偏心ロゼット種は、ＳＡＭの代わり
に葉身と葉柄の間に一時的な介在分裂組織
(溝分裂組織：GM)を形成し、葉発生が起こる。
ストレプトカルプス属ではほとんどのロゼ
ット種が偏心ロゼット種であるが、まれに中
心部より規則的な葉発生が起こる中心ロゼ
ット種が存在する。この中心ロゼット種に関
しては、これまでほとんど研究がなされてい
ないが、形態より中心ロゼット種ではＳＡＭ
が存在する可能性が考えられた (Jong 1978)。 
 
２．研究の目的 
(1)  
本研究では、ストレプトカルプス属の葉発生
機構に注目しその背景にある分裂組織の多
様化を解明することを目的とした。そのため、
ストレプトカルプス属の中心ロゼット種と
偏心ロゼット種に注目し、それぞれの葉発生
機構を解析、比較することで、葉発生のため
の分裂組織の多様化・進化を明らかにするこ
とを試みた。 
(2) 
葉発生に関わる分子機構とその多様性及び
進化過程を明らかにしたく、交配実験により
葉形成と分裂組織の制御が遺伝学的に制御
されている可能性を試した。 
(3) 
遺伝学的解析は形態形成を司る未知の遺伝
機構を探る有効な手法であるが、ストレプト
カルプス属は非モデル植物であり、解析に用
いることのできる遺伝資源が存在しなかっ
た。そのため、大規模シーケンスを行うこと
が出来る次世代シーケンサーを活用し、遺伝
資源を短期に大量に得ることを試みた。スト
レプトカルプスでこれまで発生進化学的研
究 材 料 と し て 多 く 用 い ら れ て き た
Streptocarpus rexii をモデル種として、ゲ
ノム配列などの遺伝資源を確立することを
試みた。 
 
３．研究の方法 
(1) 実験材料 
中心ロゼット種 Streptocarpus kentaniensis
と偏心ロゼット種 Streptocarpus rexii を実
験材料として用いた。また、遺伝マップ作成
には一葉種 Streptocarpus grandis も用いた。
植物体はエジンバラ植物園から供与され、現
地で育成を行った。植物体は、種子を育苗ポ
ットに播種後、3 か月ほどインキュベーター
で育成したのち、植え替えを行い、エジンバ
ラ植物園の実験温室にて現地スタッフの協

力のもと育成を行った。 
(2) 形態学的解析 
種子発芽後、経時的な植物体観察を、光学顕
微鏡を用いて行った。発芽直後、第一葉形成
時、5～10 葉形成時の幼植物体及び成植物体
を、ホルマリン固定液を用いて固定した。固
定したサンプルを用い、葉発生部位に注目し
て走査型顕微鏡観察を行った。同時に、パラ
フィン切片を作成し、組織内部構造を観察し
た。 
(3) 交配実験 
中心ロゼット種 S. kentaniensisと偏心ロゼ
ット種 S. rexii を交配し、F1 個体を得た。
F1個体の自家交配により F2集団を作成した。
F1 個体、F2 集団の葉発生過程の形態学的解
析を上記の通り行い、両親型の葉発生と比較
した。300個体の大規模 F2集団を、エジンバ
ラ植物園園芸課の協力により育成した。F2集
団は経時的に写真撮影を行った。 
また、遺伝マップ作成のため S. grandis と
S. rexiiを交配した 200個体のバッククロス
集団を作成した。 
(4) 次世代シーケンサー・バイオインフォマ
ティクス解析 
次世代シーケンサーを用いた解析により、ス
トレプトカルプス属の遺伝資源構築を行っ
た。 
① ゲノムシーケンス 
ゲノムレファレンス配列を得るため、S. 
rexii の DNA シーケンスを行った。植物の葉
から ChargeSwitch kit (Thermo Fisher Sci.) 
を用いて DNA抽出を行い、Truseq DNA library 
(Illumina)を作成、Hiseq X と Hiseq4000そ
れぞれ 1レーンを用いてシーケンスを行った。
得られた配列は、KAT プログラムにより最適
k-mer とゲノムサイズを予測した。AbySS プ
ログラムにより国立遺伝学研究所のスーパ
ーコンピューターを用いてアッセンブリを
行った。 
② トランスクリプトーム 
ゲノム上に点在する遺伝子情報を効率的に
得るため、S. rexiiと S. kentaniensisのト
ランスクリプトームを作成した。植物葉、シ
ュート、花、果実、根より Trizolと Purelink 
RNA精製 kit (Thermo Fisher Sci.)を用いて
RNA 抽 出 を 行 い 、 Truseq RNA library 
(Illumina) を作成、Hiseq4000を用いてシー
ケ ン ス を 行 っ た 。 得 ら れ た 配 列 を
Trimmomatic プログラムによりトリミングし、
Trinity プログラムによりアッセンブリを行
った。 
③ RADシーケンス 
遺伝子マップ作成のため、本研究で育成した
大規模 F2 集団を用いて制限酵素サイトを利
用した RAD シーケンス解析を行った。DNA を
CTAB法により抽出し、制限酵素により切断後、
アダプター配列をライゲーション、PCR によ
り付加したライブラリーを作成した。
Hiseq2500 を用いてシーケンスを行った。こ
れにより、遺伝型解析と遺伝マーカー作成を



1 mm

Mc mic

1stL
D

200 µm

1stL
M

F

1 mm

mic

Mc

1stL

E

M

100 µm

J

Mc

1stL

100 µm

I

Mc

1stL

GM

G

Mc
mic

1stL

1 mm

1 mm

Mc

mic

1stL
A

Mc 1stL
C

M

200 µm1 mm
micMc

1stL

B

1 mm

H

Mc mic

1stL
J

 

図 1 
中心ロゼット種の本葉発生。発芽後子葉の不等
成長がおこり、第一葉(1stL)は大子葉(Mc)基部に
生じ、小子葉(mic)は成長を止める（A-F）。大子
葉と第一葉の間にドーム状の細かな細胞塊を持
つ茎頂分裂組織(M)が観察される(C,E,F)。この
構造は偏心ロゼット種では観察されず、代わり
に大子葉基部に一時的に溝分裂組織(GM)が生じ
葉発生が起こる(G-J)。 

 
図 2 
本研究の結果得られたストレプトカルプス属の
遺伝子マップ。ストレプトカルプス属ロゼット種
の染色体数は x=16 である。599 マーカーをもつ
16 連鎖群に渡る S. grandis × S. rexii の遺伝
マップが作成できた(Chen et al. 2018)。 

同時に行った。得られた結果を STACKS、BWA、
Stampy プログラムを用いてアッセンブリと
遺伝型決定を行った。得られた遺伝型情報を
基に、Joinmap プログラムを用いて遺伝マッ
プ構築を行った。 
 
４．研究成果 
(1) 
偏心ロゼット種 S. rexii では、発芽後、大
子葉が形成され、その基部から葉発生が起こ
る。葉発生時には、一時的な溝分裂組織
(groove meristem)が形成され、葉発生後に
消滅する。未分化能を保ち継続的に葉発生を
する茎頂分裂組織は形成されない(Nishii 
and Nagata 2007)。形態学的解析の結果、中
心ロゼット種 S. kentaniensisは偏心ロゼッ
ト種 S. rexii と異なり、発芽後に大子葉と
第一葉の間に、茎頂分裂組織と同様の外衣内
体構造を持つドーム状の組織が形成された。
この組織は茎頂分裂組織と同様の外衣内体
構造を持ち、側面から規則的に葉発生が起こ
ることから、茎頂分裂組織であると考えられ
る。結果として、これまで茎頂分裂組織は欠
失していると考えられていたストレプトカ
ルプス属ロゼット種でも、中心ロゼット種で
は茎頂分裂組織が維持、あるいは再獲得され
ていることが明らかとなった。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
(2) 
偏心ロゼット S. rexii と中心ロゼット S. 
kentaniensis を交配した F1 植物は、全てが
中心ロゼット型を示した。この結果、中心ロ
ゼット型が偏心ロゼット型に対して遺伝的
に優性であることが示された。F2植物は、中
心ロゼット：偏心ロゼット型に分離したが、
中心ロゼットと偏心ロゼットを合わせ持つ
中間的な形質を持つ個体も観察された。 
(3) 
本研究の結果、ストレプトカルプス属の遺伝
学的解析のための重要な遺伝資源を得るこ

とが出来た。 
① 
本研究の成果として、S. rexiiの DNAシーケ
ンスが得られた。シーケンスリードに存在す
るユニークな配列モチーフ数の解析により、
核ゲノムが約 640Mbp であると予測された。
アッセンブリの結果、核ゲノム配列に加え、
全葉緑体配列、全ミトコンドリア配列を得た。
核ゲノムアッセンブリの結果、N50 値が
35,586 bp である 95,883 個のゲノムスキャ
フォルドが得られ、その全長はおよそ 596 Mbp
であった。ゲノムリピート配列を考慮すると、
おそらく 50%-70%程度の核ゲノム配列が得ら
れたと予測される。 
② 
RNA シーケンス、アッセンブリの結果、S. 
rexii と S. kentaniensis のトランスクリプ
トーム配列が得られた。それぞれ 59,042 (S. 
rexii) 32,000 (S. kentaniensis)のト
ランスクリプトーム配列を得た。シロイヌナ
ズナゲノムを利用した BUSCO遺伝子モチーフ
検 索 値 は 、 68% (S. rexii) 69% (S. 
kentaniensis) であり、トランスクリプトー
ムデータがおよそ 70%程度の全遺伝子配列を
含むことを示唆する。 
③ 
RAD シ ー ケ ン ス を S. rexii ×  S. 
kentaniensis F2集団 300個体と、S. grandis
× S. rexii のバッククロス集団 200 個体、
それぞれの両親個体を用いて行った。 
これまでに、S. grandis × S. rexii の遺
伝マップ作製を行い、結果として、599 遺伝
マーカーを持つ遺伝マップを作成すること
が出来た。現在 S. rexii×S. kentaniensis
のデータを用いた遺伝マップを構築中であ
り、今後シンテニー解析を行う予定である。 
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