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研究成果の概要（和文）：ストリゴラクトン（SL）は根圏における根寄生植物（寄生して養水分を奪う植物）と
アーバスキュラー菌根菌（共生してリン酸を供給する菌類）の宿主認識シグナルとして働く。また、植物体内で
は枝分かれを抑制する植物ホルモンとして機能している。農業生産において重要な生理作用をもつSLであるが、
その生合成経路の全貌は明らかにされていない。本研究では、SL生合成酵素であるMAX1とLBOの機能について解
析した。その結果、植物には、MAX1とLBOに導かれる2環性SL誘導体の生合成経路が存在することが示された。

研究成果の概要（英文）：Strigolactones (SLs) function as host recognition signals for root parasitic
 plants and symbiotic arbuscular mycorrhizal fungi in the rhizosphere and as plant hormones 
regulating shoot branching in plants. In spite of such important physiological functions in 
agricultural production, its biosynthetic pathway has not been elucidated. In this study, the 
functions of SL biosynthetic enzymes MAX1 and LBO were analyzed. As a result, it has been shown that
 a biosynthetic pathway for two-ring SL derivatives led by MAX1 and LBO exists in plants. 

研究分野： 生物制御科学
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１．研究開始当初の背景 
 植物の枝分かれは、花や種子の数さらに質
に影響するため、作物の生産性と深く関わる。
その制御（抑制）には、ストリゴラクトン（SL）
と呼ばれる内生の植物ホルモンが関与する。
（Umehara et al., Nature, 455: 195-200, 
2008）。SL は根圏におけるアレロケミカルと
しても機能している。陸上植物の約八割がリ
ン酸の吸収を助けてくれるアーバスキュラ
ー菌根菌（AM 菌）と共生しているが、SL は
その菌糸の分岐を誘導して共生を促進して
いる。（Akiyama et al. Nature, 435: 824-827, 
2005）。さらに、根寄生雑草のストライガや
オロバンキは宿主の根から浸出する SL を認
識して発芽して寄生する（Xie et al., Annu. 
Rev. Phytophathol., 48: 93-117, 2010）。
そのような農業生産上重要な生理作用をも
つ SL であるが、その生合成経路については
未だ全貌は明らかにされていない。SL は根寄
生植物の種子発芽活性を指標にして、これま
でに 20 種類を超える化合物が単離・構造決
定されている。それらは A、B 環と C 環のラ
クトン構造を母核にして、D 環のメチルブテ
ノライドがエノールエーテル結合している
構造を基本骨格としており、A 環か B 環にお
ける水酸基やアセチル基の有無による違い
がある（図 1）。興味深いことに、構造活性
相関において、AM 菌の菌糸分岐活性と根寄生
植物の発芽活性においては ABCD 環のいずれ
も活性向上に必要であるのに対して、宿主植
物の枝分かれ抑制活性にはABC環の構造は必
須ではないことが知られている（Boyer FD et 
al., Plant Physiol., 159: 1524-1544, 2012）。
現在までに、いずれの化学構造体が植物体内
で枝分かれ抑制の活性本体として機能して
いるのか解っていない。 

 
２．研究の目的 
 これまでに研究代表者は、SL の生合成経路

で働くシトクロム P450 酵素である MAX1 の機
能を世界に先駆けて明らかにした（Abe et 
al., PNAS, 111: 18084-18089, 2014）。MAX1
は SL 前駆物質カーラクトン（CL）の C-19 位
をカルボキシ基まで酸化してカーラクトン
酸（CLA）を生成する酵素であった（図 2）。
そのメチルエステル体（MeCLA）は推定 SL 受
容体 AtD14と直接相互作用することも明らか
にした。それらの結果から、完全な SL 骨格
を有しない CL 誘導体が枝分かれ抑制ホルモ
ンの活性体として機能している可能性を示
した。本研究では、枝分かれ抑制ホルモンの
活性体の化学構造とその生合成経路の解明
を目的とした。 
 
３．研究の方法 
 植物に保存された共通の SL 生合成経路を
解明するため、様々な植物種の MAX1 ホモロ
グの酵素機能を調べた。イネ、トウモロコシ、
トマト、ポプラ、ストライガ、イヌカタヒバ
から MAX1 ホモログ遺伝子をクローニングし
て、酵母を用いてタンパク質を発現させた。
P450 酵素が局在するミクロソーム画分を調
製して、基質として CL 等をインキュベート
し、代謝物を LC-MS/MS を用いて分析した。
シロイヌナズナの新規 SL 生合成酵素の LBO
タンパク質の機能解析には、大腸菌発現系を
用いた。LBO は His タグ融合タンパク質とし
て発現させ、カラム精製した。基質として CL
誘導体とインキュベートして代謝物を
LC-MS/MS を用いて分析した。 
 
４．研究成果 
 酵母で発現させたイネ、トウモロコシ、ト
マト、ポプラ、ストライガの MAX1 タンパク
質による CL の変換を調べた結果、それらす
べてからシロイヌナズナのMAX1と同様にCLA
の生成が確認された。これにより根寄生植物
ストライガは自身でも SL 中間体である CLA
の生合成能をもつことが明らかとなった。一
方、CL から 4 環性の SL 基本骨格をもつ
4-deoxyorobanchol（4DO）への変換は、5 つ
あるイネの MAX1 ホモログのうち Os900 のみ
で確認された（図 2）。Os900 による CL から
4DO への変換は既に報告されているが、本研
究において、他の MAX1 ホモログと同様に
Os900はCLからCLAも生成することが明らか
となった。また、Os900 に CLA を基質として
与えると4DOへ変換することも明らかとなっ
た。しかしながら、他の MAX1 ホモログに CLA
を与えても4DOへの変換は認められなかった。
したがって、SL 生合成経路における MAX1 の
基本的な触媒反応は CL から CLA への変換で
あると考えられた。さらに、Os900 に関して
は 、 CL の 代 謝 物 を 探 索 し た 結 果 、
18-hydroxyCLA と推定される代謝物が検出さ
れた。その推定代謝物は、シロイヌナズナの
MAX1 による CL 代謝物には検出されないこと
から 18-hydroxyCLA は CLA から 4DOへの環化
反応の中間体であると考えられた（Yoneyama 



et al., New Phytologist, 218: 1522-1533, 
2018）。 

 
 また、MAX1 の機能について進化的な考察を
行うために、維管束植物として最も初期に分
岐したヒカゲノカズラ植物であるイヌカタ
ヒバのMAX1の酵素機能を調べた。その結果、
イヌカタヒバの MAX1 ホモログはイネ Os900
と同じように CL を 4DO に変換する機能があ
ることが明らかとなった。このことから、種
子植物とヒカゲノカズラ植物の共通祖先の
MAX1 の機能は CL から 4DO を生産する機能だ
ったと推測された。また、イヌカタヒバの根
浸出液からも 4DO が検出されたことから、進
化初期の維管束植物において4DOは重要な根
圏シグナルだったのではないかと推測され
た（Yoneyama et al., New Phytologist, 218: 
1522-1533, 2018）。 
 一方、協同研究者の Christine Beveridge
教授（オーストラリアクイーンズランド大）
らのグループによって MAX1 の下流で働く新
規 SL 生合成酵素遺伝子 LBO が単離された。
2-オキソグルタル酸依存性ジオキシゲナー
ゼであるLBOタンパク質を大腸菌において発
現させ、代謝実験を行った。その結果、LBO
は MeCLA を基質として、16 Da が付加された
代謝物を生成することを明らかにした（図 2）。
シロイヌナズナにおいて LBO遺伝子の欠陥は
枝分かれの増加を引き起こすことから、LBO
は枝分かれ抑制ホルモンとして非典型的な
二環性SLの生合成酵素であると考えられる。
（Brewer et al., PNAS, 113: 6301-6306, 
2016）。 
 これらの研究成果により、MAX1 と LBO に導
かれる非典型的な SL 生合成経路を明らかに
した。 
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