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研究成果の概要（和文）：陸上植物の大部分は、アーバスキュラー菌根菌(AM菌)と共生することでリン酸などの
無機養分を効率的に獲得している。AM菌共生のメカニズムは主に被子植物で研究されているが、遺伝子の冗長性
が大きいために解析が難航している。そこで我々は、遺伝子の冗長性が少ないと期待されるフタバネゼニゴケを
共生の新たなモデルとして整備している。本研究では効率的な遺伝子導入系の確立を目指した。
我々はアグロバクテリウムの感染条件を検討して効率的な遺伝子導入系を確立できた。実際にこの方法を用いて
共同研究者らは、CRISPRによる遺伝子破壊にも成功している。

研究成果の概要（英文）：Most land plants establish symbiosis with arbuscular mycorrhizal(AM) fungi. 
Studies for uncovering the molecular mechanisms of AM symbiosis in angiosperm are facing 
difficulties resulting from gene redundancy. To circumvent this problem, we are recently focusing on
 a basal plant, Marchantia paleacea subsp. diptera.
In this project, we tried to establish an efficient transformation method. We changed some 
cultivation condition of both M. paleacea and Agrobacterium tumefaciens and successfully improved 
the transformation efficiency.
Our results will contribute the better understanding of the molecular mechanism of AM symbiosis.

研究分野： plant-microbe interaction
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１．研究開始当初の背景 
植物は微生物と共生することで革新的な能
力を獲得することが知られている。マメ科
の植物は土壌細菌である根粒菌と共生する
ことで、窒素栄養をほとんど含まない土壌
でも旺盛に生育できる。また糸状菌である
菌根菌は、大部分の陸上植物と共生して土
壌中のリン酸などの養分吸収を促進させる。
他にも耐病性を向上させる微生物なども知
られているが、多くは宿主植物が限定され
ている。植物が微生物を受け入れる基礎的
な仕組みを解明できれば、重要作物に有用
微生物を共生させる効率的な農業への手
がかりになると期待される。 
 マメ科植物に限定されている根粒菌共生
は、菌根菌共生のメカニズムを土台にして
成立したことが示唆されている。菌根菌共
生は最初の陸上植物であるコケ植物で成立
したとされており、現在でも陸上植物の
80%が共生する“古い”共生である。した
がって菌根菌共生の仕組みを解明すること
で、植物が根粒菌や菌根菌を含めた多くの
微生物を受け入れるための基礎的なメカニ
ズムの理解につながると考えられる。菌根
菌共生のメカニズムは主にマメ科植物やイ
ネを用いて解析されており、複数の共生遺
伝子が同定されているが、複雑な共生メカ
ニズムの一部しか説明できない。さらなる
共生遺伝子の同定が望まれるが、新規遺伝
子の同定は難航しているのが現状である。
その一因として、菌根菌共生はコケ植物で
成立してから 4 億年以上進化を重ねており
(図 1)、多くの共生遺伝子が多重化してメカ
ニズムが複雑化している可能性が挙げられ
る。 

 
 コケ植物は陸上植物の中で最も原始的な
形質を反映する分類群であると考えられて
いる。近年、モデルコケ植物であるヒメツ
リガネゴケやゼニゴケを用いた解析から、
コケ植物は被子植物と類似しながらも非
常に冗長性の少ない単純なメカニズムを
保持していることが明らかとなっている。
これらの研究は主に形態形成や植物ホルモ
ンの応答、概日リズムに関するものである
が、菌根菌共生メカニズムも被子植物と比
較して単純であると期待できる。しかしヒ
メツリガネゴケやゼニゴケはコケ植物の中
でも例外的に菌根菌共生を行わない種であ

るために、このような目的の研究には適さ
ない。本研究では、菌根菌共生を行うフタ
バネゼニゴケをモデルとして整備するこ
とで、コケ植物における共生メカニズムを
解析する基盤を作る。 
 
２．研究の目的 
植物と菌根菌の共生メカニズムは最初の陸
上植物であるコケ植物で成立して、複雑な
進化を遂げながら現代に至っていると考え
られる。イネやマメ科植物などの被子植物
における共生遺伝子の同定は難航している
が、本研究は遺伝子の冗長性(同じ機能の遺
伝子の重複度合い)が低いコケ植物フタバ
ネゼニゴケをモデルとして、効率の良い遺
伝子導入系や標的遺伝子破壊系を確立する
ことを目的とする。我々はすでにフタバネ
ゼ ニ ゴ ケ に お け る RNA-seq や
Genome-seq を進めており、効率の良い遺
伝子導入系の確立が最後の課題となってい
る。これを解決することで、新規共生遺伝
子の同定が進むだけではなく、陸上植物の
進化の歴史で共生がどのように獲得されて
発展したのかを推測する重要な知見が得ら
れる。本研究では、フタバネゼニゴケにお
ける効率的な遺伝子導入系と標的遺伝子破
壊系(ジーンターゲッティング)を確立する
ことを目的とする。 
 
３．研究の方法 
ゼニゴケ属は胞子または無性芽を経由して
増殖することができる。モデル植物のゼニゴ
ケでは、胞子を用いて非常に効率の良い遺伝
子導入系や標的遺伝子破壊系が確立されて
いる。一方でフタバネゼニゴケは現時点で胞
子を形成させる条件が見つかっておらず、無
性芽を使って遺伝子導入が可能であるが効
率は低い。そこで本研究では無性芽を使った
遺伝子導入の効率化と共に、ゼニゴケにおい
て生殖成長への切り替えを担うことが明ら
かになっている BONOBO 遺伝子を過剰発現さ
せることで胞子の形成を試みる。 
 
４．研究成果 
フタバネゼニゴケの効率的な遺伝子導入法
を確立するために、本研究では 2つのアプロ
ーチを行った。 
 
(1) 無性芽を用いた形質転換法の確立 
フタバネゼニゴケは、傷を付けたり移植した
りすると、葉状体の各所に新たな分裂組織が
生じて分岐する性質を持つ(図 2)。我々はこ
れに着目して、アグロバクテリウムを用いた
遺伝子導入を試みた。アグロバクテリウムの
共存培養時間や濃度、さらには培地の pH 等
の改良を重ねることで、ハイグロマイシン耐
性個体の作出に成功している。我々が開発し
た手法は比較的簡便であり、培養スペースや
期間も短いなど多くの優れた点がある。 
 



 
 
(2) BONOBO遺伝子の導入による胞子形成の誘
導 
BONOBO はフタバネゼニゴケに近縁のモデル
植物であるゼニゴケで同定された遺伝子で
ある。過剰発現することでゼニゴケの雄株と
雌株の両方を強制的に生殖成長に切り替え
ることが可能である。フタバネゼニゴケの
BONOBO 遺伝子オルソログは同定できていな
いが、我々は上述の形質転換法によりゼニゴ
ケの BONOBO を導入することで、生殖器らし
き構造を誘導することができた (図 3)。 
一方でこの生殖器様構造物は完全ではなく、
完全な精子や卵は形成されなかった。ゼニゴ
ケにおいても形質転換体によっては同様の
結果になるとの情報を得ており、適切なレベ
ルでBONOBOが誘導される個体が得られれば、
胞子を形成することが期待される。 

 
研究開始当初は CRISPR 法による遺伝子破壊
がコケ植物で実用可能であるか不安もあっ
た。しかし BONOBO の導入による胞子形成も
時間がかかることが予想されたために、共同
研究者らとフタバネゼニゴケにおける
CRISPR を現在試みている。現状ではいくつか
の遺伝子の破壊に成功しており、研究目的は
達成されたと考えている。 
 
フタバネゼニゴケは海外でも共生進化のモ
デルとして注目されており、今後はさらに需
要が増えると期待される。 
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