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植物とて，他の生物に無関心なまま生きているわけではない。細菌，菌類，動物，他の植物

など，さまざまな異種と個別の関係を築いている。地球上には多様なエコシステムが形成さ

れているが，どのようなエコシステムにおいても植物はさまざまな生物と相互作用を築き，

中心的な役割を果たしている。 

 植物は 5 億年以上前に陸上に進出した。最初に陸上生活を始めたコケ植物が繁茂したこと

により，陸上に動物が成育する環境が整ったと考えられているが，植物の陸上進出では植物

と菌との共生が重要であった。その後，シダ植物，裸子植物が出現し，繁栄した。新生代にな

ると裸子植物やシダ植物は衰退し，花をつくる被子植物が爆発的に多様化し繁栄するように

なった。昆虫などが被子植物の蜜や果実を利用したことにより，受粉や種子散布の様式は多

様化した。植物と動物は相互作用をしながら独自の進化をとげ，現在みられるような多様な

植物種とそれらをとりまく生き物達の世界が作り上げられたのである。植物にとって異種は，

花粉を運んでくれる「ヘルパー」であり，居候する「やっかいもの」であり，共生する「仲

間」であり，感染する「病源」であり，時には「獲物」である。他者との相互作用，すなわち，

うまく折り合いをつけて生き抜くために欠かせないのがコミュニケーション能力である。植

物が分類群の枠を超えて他種とのあいだで発達させた多様で巧みなコミュニケーションの例

はたくさん知られているが，その仕組みが分子レベルで解明された例は少ない。本特集では，

植物と他種との巧妙で奇妙で奇抜なコミュニケーションの実際やその分子レベルでの解明へ

の取り組みやその成果について紹介する。 

 沓掛らの総説では，植物組織内にゴール（虫こぶ）を形成し，そこに籠って植物の栄養を

摂取しながら生きるアブラムシに関して，アブラムシが植物の成長プログラムを乗っ取り，

都合のいいように植物の形態形成を操り，さらに植物にゴール内の環境維持（すなわち掃除）

にも貢献させるという関係のメカニズムを明らかにするための展望を紹介する。
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 須田の総説では，ハエトリソウと獲物である昆虫との駆け引きの制御について，これまで

の研究から最新の知見までを，獲物からの刺激受容から連なる一連の捕虫・消化・吸収の分

子メカニズムに着目して紹介する。 

 ツイと吉田の総説では，寄生植物のコシオガマに注目し，寄生植物の宿主侵入におけるエ

チレンシグナルの役割について中心的に解説し，寄生植物の吸器の形成と侵入時におこる宿

主植物の相互作用についても紹介する。 

 安田と西條の総説では，病原細菌と植物とのコミュニケーションに着目し，環境に応答し

て病原性が変化するメカニズムについて紹介する。高湿度の環境条件下では病原菌の植物体

内への侵入，植物体内での増殖が促進され，植物は病気にかかりやすくなる。この現象の基

盤となっているのは植物と病原菌との水をめぐる攻防であるということが明らかになってき

た。そこで，その研究の展開を概説する。 

 大田と澤の総説では，線虫の植物への感染という多細胞植物-多細胞動物相互作用に関して，

研究の歴史や意義，研究の現状，筆者らの研究成果について概説する。 

 経塚の総説では，植物の陸上進出において重要であったとされている植物と Arbuscular 

Mycorrhizae（AM 菌）との共生について紹介する。種子植物は AM 菌とのコミュニケーショ

ンのためにストリゴラクトンを分泌するが，ストリゴラクトンは植物ホルモンとしても作用

する。このようなストリゴラクトンの二面的な機能の意義や起源について解説する。 

 



植物科学最前線 12:80 (2021） 

M. Kutsukake et al. - 1 

BSJ-Review 12:80 (2021） 

ゴールで生活するアブラムシの安全快適な住まいづくりと社会生活 

 

沓掛磨也子 1, 植松圭吾 2, 深津武馬 1 
1産業技術総合研究所 
2総合研究大学院大学 

〒305-8566 茨城県つくば市東 1-1-1 中央第 6 

 

Secure and comfortable fortress of gall-dwelling aphids and their social life 

 

Mayako Kutsukake1, Keigo Uematsu2, Takema Fukatsu1 
1National Institute of Advanced Industrial Science and Technology (AIST) 

2SOKENDAI, The Graduate University for Advanced Studies 

 1-1-1 Higashi, Tsukuba, Ibaraki, 305-8566, Japan 

Keywords: evolution, gall, honeydew, manipulation, social aphid 

DOI: 10.24480/bsj-review.12b2.00203 

 

1. はじめに 

多くの動物は巣の中で生活を営む。最近，ヒトの世界では「巣ごもり生活」が脚光を浴びて

いるが，どんなに籠もろうとしても，まったく外に出ない生活というのは案外難しいのでは

ないだろうか。本稿で紹介するアブラムシ類には，ゴールとよばれる植物組織からなる巣の

中で，長期にわたり，究極の巣ごもり生活を実現している種が存在する。長い巣ごもり生活

で生じる困難を，アブラムシはどのような方法で解決しているのだろうか。ここでは，昆虫

と植物の間で繰り広げられてきた巧妙かつ高度な進化的戦略について紹介する。 

 

2. アブラムシのゴールと社会性 

ゴールとは，虫こぶ，虫癭（ちゅうえい）ともよばれ，昆虫などにより植物上に形成される

特殊な構造物である。ゴールの形態は，「こぶ」のような単純なものから，複雑かつ精巧な形

をしたものまで実にさまざまで，観察する人の目を楽しませてくれる（図 1A, 図 2）。このよ

うなゴールは，昆虫が植物の特定の部位に物理的または化学的な刺激を与えることにより形

成される。刺激を受け

た若い植物組織は，肥

大化または奇形化し，

通常ではけっして現

れない形に成長する。

一方，昆虫はゴールの

内部で植物組織を摂

食（または吸汁）しな
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がら生活する。よって，ゴール

は外敵から身を守るための巣

であり，また豊富な栄養源であ

る。ゴールの形態はアブラムシ

の種ごとに異なっているが，同

じ種がつくるゴールの形は安

定しており再現的である。この

ことは，ゴール形成がアブラム

シ側の何らかの遺伝的因子に

よって厳密に制御されている

ことを示している。ゴールが異

常な形をした植物組織である

ことを考えると，アブラムシ由

来の因子が，植物の発生プログ

ラムをハイジャックし，自分の

都合の良いように植物の形態

形成を操作したと考えられる。

このような理由から，ゴールの形態は，植物における昆虫の「延長された表現型」とみなさ

れている（Stern 1995, Inbar et al. 2004）。 

アブラムシは地球上に約 5,000種存在するが, そのうちゴールを形成する種は 10％にも満た

ないと言われている（Blackman & Eastop 2000, Wool 2005）。一方，アブラムシには，個体間で

分業をおこない社会生活を営む種が存在する。そして，一部例外はあるものの，すべての社

会性アブラムシが，ある季節になると植物上にゴールをつくることから，ゴール形成と社会

性進化には密接な関わりがあると考えられている（Aoki 1987, Foster & Northcott 1994, Stern & 

Foster 1996, Pike & Foster 2008）。ゴールは外敵から身を守り，エサを供給してくれる大切な巣

である一方，ひとたび外敵や病原体に襲われれば全滅する危険がある。そのような危険を避

けるため，一部の個体が兵隊に分化し, 自己犠牲的にゴールを守っているのである。兵隊の主

な仕事は，外敵を攻撃することであるが，それ以外にも, ゴール内で生じる様々な労働に従事

する。ここではゴール内での清掃行動に着目する。 

 

3.開放型ゴールにすむアブラムシのゴール清掃とワックス生産 

巣ごもり生活での困難の一つに，巣内の衛生環境を維持することが挙げられる。生物は生き

ている以上，排泄物や不要なゴミを排出するが，それらを適切に処理しなければ，病原菌が

発生したり，生活空間が著しく制限されたりして危険にさらされる。衛生環境の維持には，

巣の構造も重要である。アブラムシのゴールには，外部に通じる開口部をもつ開放型ゴール

と，開口部がまったくない閉鎖型ゴールの２種類が存在する。開放型ゴールの開口部は，ゴ

ールの下部（地面に近い方）にあいており，アブラムシが排泄する甘露や，脱皮殻，死体とい

ったゴミは, この開口部から外に捨てられる。このような仕事はゴール清掃とよばれ，主に兵
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隊によっておこなわれる（Aoki 1980, Aoki & Kurosu 1989, Benton & Foster 1992, Uematsu et al. 

2018）。ゴール内の清掃はアブラムシの生存にとって重要である。野外のゴールを枝ごと上下

逆向きにして，わざと掃除できないようにしたところ，内部のアブラムシはほとんど死亡し

てしまった（Benton & Foster 1992）。その死因は，アブラムシ自身が出した甘露であった。甘

露はアブラムシの排泄物で, 液状でしばしば糖分を高濃度で含み粘性があるため，ゴール内

で大量に蓄積すると, アブラムシは付着したり溺れたりして死んでしまう。このような事故

を未然に防ぐため, 通常ゴール内の甘露は，アブラムシが背板から産生する粉状のワックス

に包まれた甘露球として，周りに付着することなくゴール内に存在している （Pike et al. 2002, 

Uematsu et al. 2018）。これにより，兵隊はトラップされることなく，甘露球を安全かつ効率的

に開口部まで運ぶことができるのである。 

 

4. 閉鎖型ゴールの植物組織による甘露の吸収除去の発見 

一方，閉鎖型ゴールの場合，有翅のアブラムシがゴールから飛び立つ直前まで開口部が開か

ないため，最低でも数ヶ月間，種によっては 1 年以上も外界から完全に隔離されている。い

ったいどのようにして，アブラムシは蓄積する甘露に溺れることなく，この長期にわたる巣

ごもり生活を生き延びているのだろうか。この疑問は長年にわたり謎のままであったが，筆

者らの研究により，その答えが明らかになった （Kutsukake et al. 2012）。ここで登場するモン

ゼンイスアブラムシについて紹介したい。本種は常緑樹であるイスノキに完全閉鎖型ゴール

を形成する社会性アブラムシで，ゴールは 2年以上の期間にわたり, 完全に閉鎖している（図

1A）（Kurosu et al. 2009）。ゴール内には数百匹，最大で 2,000 匹以上のアブラムシが生活して

いる。ところが驚いたことに，ゴールの内部には，多数のアブラムシと大量の粉状ワックス

は存在するものの，甘露はどこにも蓄積していなかった。ゴールからアブラムシを取り出し

てしばらく観察すると，アブラムシは確かに甘露を排出した。このことから，ゴール内の甘

露は何らかの方法で処理されていることが示唆された。そこで，ゴール組織が甘露を吸収し

たのではないかという仮説を立て，これについて検討した。野外のゴールに食紅液を 1 ml を

注入して，翌日ゴール内を調べたところ，液はまったく残っておらず, ゴール組織が赤く染ま

っていた。次にサフラニン溶液を用いて同様に実験したところ，ゴール壁が葉脈状に染色さ

れた。つまり，注入した溶液はゴール内壁に吸収され，維管束を通じて排出されるしくみが

明らかになった（図 1B, C）。続いて，ゴールがショ糖液を吸収するかどうかについても調べ

た。水の場合は 16 ゴール中 15 ゴールで 100%の量が吸収されたのに対し，2%ショ糖溶液は

10 ゴール中 8ゴールで 90%以上が吸収された。4%ショ糖溶液では 10ゴール中 6ゴールで 35-

90%が吸収され，8%ショ糖溶液では 11ゴールすべてで 40%以下しか吸収されなかった。この

ことは，ショ糖濃度が上がるとゴール組織による吸収率は減少することを示している。ちな

みに, モンゼンイスアブラムシの甘露を糖分析したところ，0.5%以下のグルコースが検出さ

れた。これは十分にゴールに吸収される濃度であり, また一般的なアブラムシの甘露に比べ

るときわめて低い濃度であった。このことから，モンゼンイスアブラムシは, 甘露がゴールに

吸収されるように自身の生理状態を調節し，甘露の糖濃度を低く抑えている可能性が考えら

れた（Kutsukake et al. 2012）。
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5. アブラムシにおけるゴール吸水機能の獲得の進化 

このような閉鎖型ゴールにおける吸水性は，モンゼンイスアブラムシだけでなく，それ以外

の種においても見つかった（図 3）。モンゼンイスアブラムシが属するムネアブラムシ族にお

いては，近縁種のイスノフシアブラムシの閉鎖型ゴールも吸水した。また，それ以外の種に

ついても, いずれも甘露

が蓄積していない閉鎖型

ゴールであることから，

同様に吸水していると考

えられた。別のグループ

においては，ツノアブラ

ムシ族のエゴノネコアシ

アブラムシ（第 6章参照）

や，ワタムシ族のケヤキ

ヒトスジワタムシ（第 7章

参照）の閉鎖型ゴールも

吸 水 性 を 示 し た

（ Kutsukake et al. 2012, 

Uematsu et al. 2018）。以上

をまとめると，アブラム

シにおける閉鎖型ゴール

の吸水性は, 少なくとも

独立に 3 回進化したと考

えられる（図 3）（Kutsukake 

et al. 2019）。 

 

6.ゴール吸水性はアブラムシにより誘導される 

ところでゴールが吸水するという性質は，植物とアブラムシのどちらによって決定されてい

るのであろうか？ここでは，エゴノネコアシアブラムシとササコナフキツノアブラムシとい

う，同じ寄主植物にゴールを形成する 2 種のアブラムシに着目して，この問題について考え

てみたい。これらのアブラムシは，いずれもエゴノキにゴールを形成する近縁種である。ゴ

ールはバナナの房に似た外観をしており（図 2），サブゴールと呼ばれる 10 個程度の小房で

構成され，それぞれの小房で 50-100 匹程度のアブラムシが生活している（Kurosu & Aoki 1988, 

Kurosu & Aoki 1990, Kurosu & Aoki 1994）。ゴールの形成過程もよく似ており，いずれも葉の

付け根にある腋芽から形成され, ゴールの継続期間は 3ヶ月程度である。2種のゴールの大き

な違いは，開口部の有無である。エゴノネコアシアブラムシは閉鎖型，ササコナフキツノア

ブラムシは開放型のゴールを形成する。兵隊によるゴール清掃については，ササコナフキツ

ノアブラムシの兵隊は活発に清掃するのに対し，エゴノネコアシアブラムシの兵隊はこの行

動を示さない（Kurosu & Aoki 1988, Kurosu et al. 1990）。そこで，これら 2種のゴール吸水性
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について調べた。野外で実験したところ，エゴノネコアシアブラムシのゴールは注入した水

を確かに吸収した（Kutsukake et al. 2012）。続いて，ゴール内壁の性質を比較したところ，エ

ゴノネコアシアブラムシの閉鎖型ゴールの内壁は水になじむ性質（親水性）を示したのに対

し，ササコナフキツノアブラムシの開放型ゴールの内壁は水を弾く性質（撥水性）を示した

（図 4）。さらに，透過型電子顕微鏡による観察から，親水性を示したエゴノネコアシアブラ

ムシゴールの内壁表層は，不連続かつスポンジ様の構造なのに対し，撥水性を示したササコ

ナフキツノアブラムシのゴール内壁表面は，厚くて強固なクチクラ層で覆われていることが

わかった（図 4）。これらの結果か

ら，２種のゴールは，内壁表面の

植物クチクラ層の形状が異なっ

ており，これにより, 内壁による

吸水性や水に対する親和性が決

定されていることが強く示唆さ

れた。さらに重要な点として，植

物が同一であることから，このよ

うなゴールの内部形態や生理状

態の違いを生み出しているのは，

アブラムシ側であるということ

が明らかになった。 

 

7.開放型ゴールの撥水性を向

上させるトライコームの発達 

最近，もう一つ別の興味深い現象が発見された。ボタンヅルワタムシは，ケヤキの葉に開放

型ゴールをつくるアブラムシである（図 2）。兵隊は清掃行動を示し，開口部から甘露をゴー

ル外に捨てる。このゴールの内部を観察したところ，通常では見られないほど多数の毛状突

起（トライコーム）が発達しており，その密度は, 同じ葉の非ゴール領域と比べて約 30 倍に

達するほどであった（図 5）（Uematsu et al. 2018）。さらに調べたところ，このトライコーム

は，アブラムシのワックスとともに，ゴール内部の撥水効果を高めることに寄与していた。

撥水性の指標である接触角は，無処理のゴール内壁で 150度と高い撥水性を示したのに対し，

ワックスを有機溶媒で溶かして取り除いたゴール内壁に対しては 130 度と減少した。葉の非

ゴール領域（トライコーム，ワックスともになし）では 90度以下と撥水性はさらに弱まった

（Uematsu et al. 2018）。このように，ボタンヅルワタムシのゴールにおいては，トライコーム

とアブラムシのワックスが同時に存在することで内部の撥水効果を高め，アブラムシが甘露

を効率的に運搬できるしくみになっていた。このような生物表面におけるミクロスケールで

の階層構造は，しばしば撥水効果をもたらす。ハスの葉に見られる高い撥水性はその代表例

であり，「ロータス効果」として知られている（Barthlott & Neinhuis 1997）。ボタンヅルワタ
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ムシのゴールで明らかになっ

た密集したトライコームは，近

縁種のクサボタンワタムシの

開放型ゴールにおいても観察

されたが，ケヤキヒトスジワタ

ムシの閉鎖型ゴールにおいて

は見られなかった（図 2, 3, 5）。

ケヤキワタムシの葉巻きタイ

プの開放型ゴールにおいては，

ボタンヅルワタムシの開放型

ゴールの半分程度であった

（Uematsu et al. 2018）。このよ

うに，同じケヤキの葉に形成さ

れるゴールにおいても，トライ

コームの発達程度はアブラムシの種により異なっていた。つまり，開放型ゴールにおけるト

ライコームもまた，ゴール形成アブラムシによる「延長された表現型」と言えるであろう。 

 

8. まとめと今後の展望 

ゴールで生活するアブラムシの排泄物処理の問題については，ゴール形態に対応した２つの

戦略が存在することが明らかになった。開放型ゴールにおいては，甘露はゴール内のアブラ

ムシによって排出される。ゴール内壁は，厚い植物クチクラ層とアブラムシ由来ワックスで

覆われ，高い撥水性を示す。これにより，アブラムシは甘露を容易に運搬することができる。

一方，閉鎖型ゴールにおいては，植物組織が甘露を吸収して除去する。ゴール内壁の表面は

親水性で，スポンジ状の層を通して植物組織に吸水される。興味深いことに，これまでに調

べたアブラムシのゴールは，閉鎖型ゴールはいずれも吸水性かつ親水性を示し，開放型ゴー

ルはいずれも撥水性を示した（図 2, 3）。このように，ゴールの形態と吸水性の関係は完全に

リンクしていたことから，この関係は生態学的に非常に重要であると考えられる。閉鎖型ゴ

ールは防衛面では優れているものの，排泄物やゴミを外に捨てられないという重大な欠点が

あった。これに対して，アブラムシは閉鎖型ゴールにおいて吸水性を進化させることにより，

この問題を解決し，防御と衛生維持を両立させたのであろう。このような視点で考えると，

閉鎖型ゴールにおけるゴール吸水は，アブラムシによる「植物を介した間接的な社会行動」

と解釈することができる。また, すでに述べた通り，閉鎖型ゴールにおける吸水性は，これま

でに少なくとも３回独立に進化してきた。今後，まだ調べられていないタマワタムシ族やチ

チュウワタムシ族のゴールについて調査を進めることにより，ゴール吸水性の進化の全体像

を明らかにすることができるであろう。 

もう一つの興味深いことは，ゴール吸水に関わる植物クチクラや，撥水性を高めるトライコ

ームの分子発生メカニズムである。ゴールは，幹母とよばれるゴール創設虫が植物組織に口

針（針状の口器）を挿入し，唾液を連続的に注入することにより形成される。この唾液中に
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は何らかの生理活性分子が含まれており，植物の細胞分裂や増殖を活性化し，植物の形態や

生理状態を自分の都合の良いように改変していると考えられる（Stone & Schönrogge 2003, 

Raman et al. 2005）。そのようなゴール形成に関わる因子として，エフェクターの関与が指摘さ

れているが，詳細についてはまだ不明な点が多い（Giron et al. 2016）。また，ゴール形成中の

虫の体や唾液腺にはオーキシンやサイトカイニンが高濃度で蓄積していることが報告されて

おり，昆虫由来の植物ホルモンがゴール形成に関与しているのではないかと考えられている

（Mapes & Davies 2001, Tooker & De Moraes 2011a, Tooker & De Moraes 2011b, Yamaguchi et al. 

2012）。今後，アブラムシの唾液腺で発現するエフェクターや植物ホルモンに関する解析が，

ゴール形成メカニズムの解明にとって重要なポイントになると思われる。一方，植物クチク

ラやトライコームの分子発生メカニズムについては，シロイヌナズナを始めとするモデル植

物で研究が進んでいる（Kunst & Samuels 2009, Yeats & Rose 2013, Pattanaik et al. 2014）。これら

のモデル生物において得られている知見を利用して，候補遺伝子からアプローチすることも

可能であろう。本稿で紹介した，同じ寄主植物上に異なる性質のゴールをつくる２種間での

比較（エゴノネコアシアブラムシとササコナフキツノアブラムシ，ボタンヅルワタムシとケ

ヤキヒトスジワタムシ）から，ゴールの吸水性や撥水性に関わる因子を昆虫と植物の両面か

ら明らかにすることができるかもしれない。このようなアプローチを通じて，ゴール形成の

分子基盤の解明に迫っていきたいと考えている。 
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1. はじめに 

 食虫植物であるハエトリソウ (Dionaea muscipula，ナデシコ目モウセンゴケ科) は「獲物

を捕らえ，消化し，栄養として吸収する」ことを通じて他の動物と関わっている。ハエトリ

ソウはアメリカ合衆国のノースカロライナ州およびサウスカロライナ州の湿地帯のみに自生

しており，ハエトリソウをはじめとした食虫植物は動物を栄養源とすることで窒素源の乏し

い貧困な土地での生育に適応したと考えられている (図 1a; Ellison, 2006)。ハエトリソウの葉

は中肋を挟んで左右 2 つの裂片に分かれており，それぞれの裂片の表側に 3 本ずつ感覚毛と

呼ばれる多細胞の毛状突起が配置されている (図 1b; Juniper et al, 1989)。ハエトリソウは感

覚毛で接触刺激を感受し，2 回の連続した刺激に応じて左右の裂片を閉じ合わせる。閉じた

葉身では，葉縁に等間隔に並んだ棘状の鋸歯が互い違いに噛み合い，罠からの獲物の脱出を

防ぐ（図 1b，下段）。捕らえられた獲物が罠の中でもがくと，感覚毛に更なる接触刺激が

与えられ，獲物の表面にある化学物質は葉身で感受される。これらの更なる接触刺激もしく

は化学刺激が閉合後に葉身で受容されると，葉身の閉合運動よりもゆっくりとした狭窄運動

が起こり獲物を締め付け，獲物の消化や栄養素の吸収が促進される。 

 Charles Darwin はこの植物を “one of the most beautifully adapted plants in the vegetable 

kingdom” と記載し，18 世紀から 200 年以上もの間多くの研究者が「動物を捕らえる植物」
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に魅了され，その仕組みについて研究してきた (Darwin, 1875)。本総説ではこれまでのハエ

トリソウ研究の歴史を踏まえたうえで，近年解明されはじめた獲物からの刺激受容から連な

る一連の捕虫・消化・吸収の分子メカニズムを紹介し，ハエトリソウが獲物との駆け引きを

どのように制御しているのかについて解説する。 

 

2. ハエトリソウの捕虫・消化・吸収機構 

2-1. 接触刺激の受容機構 

 感覚毛における接触刺激の受容機構については 18 世紀から考察されてきた。ハエトリソ

ウが Dionaea muscipula と名付けられた際には，感覚毛は捕らえた獲物を効果的に殺すため

の棘であると考えられていた (Ellis & Linné, 1770)。しかしその後，詳細な観察によってこの

感覚毛こそが接触刺激の受容能を有する組織であることが明らかになった (Sims, 1804)。感

覚毛が接触刺激を受容した際にどのような現象が起こり，運動が引き起こされるのかは長ら

く未解明であったが，生理学的な研究手法の発展によって，感覚毛では接触刺激を受容する

と動物の神経のように電位変化が発生し，葉身上を活動電位として伝播することが発見され

た (Burdon Sanderson, 1872)。更に，感覚毛のどの細胞が活動電位の発生に必要であるのかを

詳細に探索する研究が行われ，感覚毛の基部にある接触刺激によって変形する細胞群が，接

触刺激に応じた活動電位の発生に必要であることが明らかになった (Benolken & Jacobson, 

1970)。これらの細胞群にはポリフェノールの沈着した液胞が見られ，活動電位の発生に必

要なイオンのストレージとしての役割を果たしているのではないかと考えられている 

(Buchen et al., 1983)。

図１．ハエトリソウ 

a, アメリカ合衆国，ノー

スカロライナ州の湿地帯

に自生するハエトリソ

ウ。b, 閉合運動前 (上段) 

と運動後 (下段) のハエ

トリソウの葉身。片側に 3

本ずつ生えた感覚毛 (白

矢印，挿入図) で獲物の

存在を感知する。感覚毛

が 2 度の接触刺激を受容

すると葉身が閉合運動

し，葉身の辺縁部にある

鋸歯が噛み合うように閉

じ合わさる。 
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 １度目の接触刺激の受容に引き続いて発生した活動電位はハエトリソウの２つの裂片全体

に広がる (図 2, ①; Sibaoka, 1966)。ハエトリソウにおける活動電位は 6-17 cm/秒と非常に速

い速度で伝播し，特に感覚毛から見て葉身の中央方向に速いことが分かっている。この葉身

における中央-側方軸は葉肉細胞の長軸と一致することから，伝播をする際の経路上にある

細胞の数が少ないほど伝播速度が速いのではないかと考えられてきた (柴岡, 1981)。2 度目

の刺激によって発生した活動電位も同様に 2 つの裂片の全体に広がるが (図 2, ②)，この時

の脱分極相の持続時間は 1 度目の活動電位よりも短く (Di Palma et al., 1961)，また葉身上を

伝播する速度については 1 度目の刺激による活動電位に比べて更に早い 25 cm/秒 であるこ

とが分かっており (Sibaoka, 1980)，あらかじめ 1 度接触刺激を与えておくことが 2 度目の活

動電位の形成や伝播に何らかの影響を与えていると考えられる。活動電位は電荷を持ったイ

オンが細胞の内外を移動することによって形成されるため，活動電位にどのようなイオンが

関わっているのかがチャネル阻害剤を用いて精力的に解析されてきた。その結果，カルシウ

ムチャネル阻害剤やクロライドチャネル阻害剤によって活動電位の振幅が小さくなることが

明らかになっており，カルシウムイオンやクロライドイオンの動態が活動電位において重要

な役割を果たしていると考えられる (Krol et al., 2006; Hodick & Sievers, 1988)。 

 

2-2. 刺激情報の記憶機構 

 葉身では 2 度の接触刺激に応じた 2 度の活動電位の伝播を経て，閉合運動が起こる (図 2, 

②)。1 度目の刺激だけでは運動が起こらないことから，ハエトリソウの葉は 2 度目の刺激が

与えられるまで 1 度目の刺激情報を記憶しておくことが出来ると考えられてきた 

(Macfarlane, 1892)。この記憶は 30 秒程度の間しか維持されず，30 秒以上経過してから 2 度

目の刺激を与えても閉合運動が行われないことから，短期的な記憶機構であることが分かっ

ている (Brown & Sharp, 1910)。また，1 度目と 2 度目の接触刺激は同一の感覚毛に 2 度与え

ても，2 つの異なる感覚毛に 1 度ずつ与えても 2 度目の接触刺激によって運動が起こること

が分かっている。ハエトリソウは閉合運動の際にアデノシン三リン酸 (ATP) を消費するこ

とが知られており (Williams & Bennett, 1982)，この記憶機構によって雨や小石などで引き起

図２．ハエトリソウが獲物からの受容する刺激と応答 

ハエトリソウは 1 度目の接触刺激に応じて閉合運動せず，2 度目の接触刺激に応じて閉合

運動することで獲物を捕らえる。閉合運動後に更なる接触刺激や化学刺激を受容すること

で，消化酵素やイオン輸送体の発現が亢進し，獲物を消化・吸収する。 
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こされる不要な運動による無駄なエネルギーの消耗を避け，葉の上に留まる獲物だけを確実

に捕らえていると考えられてきた (Juniper et al., 1989)。 

 

2-3. 葉身の運動機構 

 運動の開始に伴い最初は外側に反り返った葉身の曲率がゆっくりと内向きに変化しはじめ

るが，続いて外側に反った開状態から内側に反った閉状態へ 100 ミリ秒という短時間で変形

が起こり，最後はゆっくりと閉じ終わり 2 度目の刺激から 900 ミリ秒以内に運動が完了する 

(Forterre et al., 2005)。この葉身運動を開始する力がどのように発生しているかその分子機構

は明らかになっていないが，同じく接触刺激に応じて運動を行うオジギソウでは運動時に細

胞内からカリウムイオンやクロライドイオンが流出することが知られており (Samejima & 

Sibaoka, 1980; Toriyama, 1955)，細胞内へのカルシウムイオンの流入に引き続いて，カリウム

イオンやクロライドイオンが細胞内から流出することで細胞内の浸透圧が低下し，浸透圧に

従って細胞内から水が流出することによって細胞の膨圧の低下が起こり，運動が起こるとす

るモデルが提唱されてきた (Poppinga et al., 2013)。ハエトリソウでも細胞の膨圧を変化させ

運動を引き起こしているとするモデルが考えられており (Poppinga et al., 2013; Brown, 

1916)，栽培ポットに含まれる水分量を低下させると葉身運動が阻害されることから，運動

に水が何らかの役割を果たしていると考えられる (Escalante-Pérez et al., 2011)。また，ハエ

トリソウの近縁種であるムジナモ (Aldrovanda vesiculosa) はハエトリソウと同じように接触

刺激に応じて閉合運動する葉身を有しているが，このムジナモでは閉合運動後に葉が開く際

には葉身の表側でカリウムイオンが取り込まれることから，上記モデルで提唱されているよ

うに閉合運動時に葉身表側の細胞からカリウムイオンが失われている可能性が指摘されてい

る (Iijima & Sibaoka, 1983)。他にも，H+-ATPase による pH の低下が細胞壁の緩みを誘発し，

細胞の膨圧によって細胞が変形することで運動するという仮説も提案されているが，秒単位

で完結してしまうハエトリソウの運動を酸成長によって説明することが出来るのかは不明で

ある (Williams & Bennett, 1982)。 

 運動が開始すると，ハエトリソウの運動はその葉身構造によって高速化されることが力学

モデリングにより明らかになっている (Forterre et al., 2005)。ハエトリソウの葉身は運動前に

は外側に反り返った凹型の形状 (図 1b, 上段) となっており，運動後には内側に反り返った

凸型の形状 (図 1b, 下段) となる。これら運動前と運動後の形状は力学的に安定である一

方，これらの中間の形状は力学的に不安定であり，1 度運動が開始すると葉身に蓄えられて

いた弾性エネルギーによって運動が高速化していると考えられている。 

 

2-4. 獲物の消化・吸収機構 

 閉合運動によって捕らえた獲物の消化・吸収は閉合運動後に繰り返し与えられる接触刺激

を受容すること，もしくは獲物の表面からの化学刺激を受容することで開始される (図 2, 

③)。刺激に応じてどのようなシグナル経路が活性化するのかについては，qRT-PCR やトラ

ンスクリプトーム解析によってその詳細が分かりつつある。閉合運動後に繰り返される接触

刺激や化学刺激を受容すると，ジャスモン酸やその前駆体である 12-オキソ-フィトジエン酸 
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(OPDA) の合成が進み，ジャスモン酸シグナル伝達経路が活性化する (Libiaková et al., 2014; 

Escalante-Pérez et al., 2011)。この際葉身では狭窄運動と呼ばれる獲物を締め付ける運動が起

こる。 

 ジャスモン酸シグナル伝達経路の活性化に伴い，葉身上にある腺組織で種々の消化酵素の

発現亢進が行われる (Bemm et al., 2016)。通常，植物の表皮細胞はクチクラ層によって隙間な

く覆われているが，腺組織の表面にあるクチクラ層にはクチクラギャップと呼ばれる小孔が

開いており，消化酵素はこのクチクラギャップを通じて腺組織から消化液として分泌される

と考えられる (Joel et al., 1983)。プロテオーム解析の結果から，消化液にはキチナーゼやプロ

テアーゼなどの酵素が含まれることが明らかになっており，獲物の消化に寄与していると考

えられる (Schulze et al., 2012)。獲物を捕らえた葉の腺組織では消化酵素のみならず，DmAMT1

や DmHAK5，DmHKT1 などの発現が亢進される (Bemm et al., 2016)。アフリカツメガエルの

卵母細胞を用いた double-electrode voltage clamp によって，DmAMT1，DmHAK5，DmHKT1 は

それぞれ，アンモニウムイオン，カリウムイオン，ナトリウムイオンに透過性を持つイオン

輸送体であることが明らかになり，消化酵素等によって溶解した獲物の栄養を吸収する機能

を担っていると考えられている (Scherzer et al., 2013, 2015; Böhm et al., 2016)。これらイオン輸

送体や VF CHITINASE1, SAG12, SCPL49 などの消化酵素の発現はジャスモン酸誘導体のコロ

ナチン (COR) によっても誘導されると共に，ジャスモン酸シグナル伝達経路の阻害剤であ

るコロナチン O-メチルオキシム (COR-MO) の添加によって阻害される (Bemm et al., 2016; 

Böhm et al., 2016)。このことから，イオン輸送体や消化酵素の発現亢進はジャスモン酸シグナ

ル伝達経路を介していると考えられる。 

 ジャスモン酸シグナル伝達経路は，植物では傷害を受けた際に活性化されることが知られ

ている (Wang et al., 2019)。ハエトリソウで虫を捕らえた後に発現上昇する遺伝子群の多く

は傷害応答によって発現上昇する遺伝子群と重複しており，食虫性に関連する遺伝子群は傷

害応答に関わる遺伝子群から遺伝子重複などを経て獲得された可能性がある (Bemm et al., 

2016)。近年の研究から，進化の過程でハエトリソウでは全ゲノム重複やトランスポゾンの

増加が起こっていたことが分かっており，こういったゲノム上のイベントが食虫性の獲得に

影響を与えた可能性が指摘されている (Palfalvi et al., 2020)。 

 

3. ハエトリソウの捕虫機構におけるカルシウムイオン動態  

 このようにハエトリソウでは閉合運動後にどのようなシグナル経路が活性化されるのか，

遺伝子発現を含めそのメカニズムが分子レベルで解明されつつある。一方で，接触刺激を受

容して閉合運動を行うまでの分子機構についてはどのような分子動態の制御によって接触刺

激に応答しているのかはほとんど分かっていない。これは，ハエトリソウの運動が 2 度目の

刺激から 1 秒未満で完結してしまう非常に高速なものであるため，遺伝子の発現変動で制御

されているとは考えづらく，非モデル植物でも分子機構の解析に有用なトランスクリプトー

ム解析や qRT-PCR といった手法では調べることが出来なかったこと。また，ハエトリソウ

では生体での遺伝子の機能や分子動態を調べるのに有用な形質転換技術が確立されていなか

ったことなどが原因の一部だと考えられる。
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 我々のグループではハエトリソウの形質転換技術を確立に取り組み，この技術を用いてハ

エトリソウにおける接触刺激に応じた分子動態を調べた (Suda et al., 2020)。既往研究では薬

理学的な実験から，接触刺激に応じた活動電位の発生がカルシウムチャネル阻害剤のランタ

ンイオンによって阻害されること (Hodick & Sievers, 1988)，また， ランタンイオンは葉身の

閉合運動も阻害することが知られている (Hodick & Sievers, 1989; Fagerberg & Allain, 1991)。

このことから，接触刺激に応じて細胞内カルシウムイオン濃度を変化させることで葉身の記

憶機構・運動機構を制御しているとする次のような仮説が提唱されてきた。 (1) まず，1 度

目の接触刺激を行うとそれに応じて活動電位が発生し，細胞内カルシウムイオン濃度が上昇

する。 (2) 1 度目の刺激から 30 秒以内にただちに 2 度目の刺激を行うとふたたびカルシウム

イオン濃度が上昇し，閾値に到達すると運動が行われる。 (3) 一方，1 度目の刺激から 30 秒

以上経過してから 2 度目の刺激を行ってもカルシウムイオン濃度が閾値に到達せず運動が行

われない，というものである (図 3; Hedrich & Neher, 2018; Hodick & Sievers, 1988)。我々はこ

の仮説に基づいてカルシウムセンサータンパク質を発現する形質転換ハエトリソウを樹立し，

ハエトリソウのカルシウムイオン動態をライブイメージングした。 

 

3-1. ハエトリソウの形質転換技術 

 ハエトリソウの形質転換は，発現させたい遺伝子配列を含んだ pSB111 super-binary vector

をアグロバクテリウム LBA4404 株に導入し，これを用いることで実現した (Komari et al., 

2006; Hellens et al., 2000)。外植片として暗所で培養した黄化した葉を用意し，外植片とアグ

ロバクテリウムを暗所で 3 日間共培養することでアグロバクテリウムをハエトリソウの細胞

に感染させた。この外植片をホルモンを含まない培地において暗所で培養し続けることによ

って，形質転換した新しいシュートを得た (Suda et al., 2020; Mano et al., 2014)。確立した形

質転換技術を用いて，ハエトリソウにカルシウムセンサータンパク質 GCaMP6f を導入した

形質転換株を樹立した (Chen et al., 2013)。GCaMP6f はカルシウムイオンと結合することに

よってその立体構造が変化し cpEGFP の蛍光を発するタンパク質で，カルシウムイオン濃度

の増加に伴い蛍光輝度が上昇する。これをミヤコグサのユビキチンプロモーターによってハ

エトリソウの全身の細胞質に発現させた (Maekawa et al., 2008)。 

 

図３．細胞内カルシウムイオン濃度で

制御される記憶機構のモデル図 

30 秒以内に 2 度の刺激が与えられると

細胞内カルシウムイオン濃度が閾値を

超え運動する (黒実線)。1 度目の刺激

から 30秒以降に 2度目の刺激が与えら

れると細胞内カルシウムイオン濃度が

閾値を超えず運動しない (黒点線)。 
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3-2. 接触刺激に応じたカルシウムイオン動態 

 接触刺激に応じたカルシウムイオン濃度の変化を感覚毛において調べるため，この形質転

換体の感覚毛の頂端付近に針で力を加えて，感覚毛の角度が変化したのちに針を離すことで

接触刺激を与えた。その結果，1 度目の刺激，2 度目の刺激のいずれにおいても感覚毛の基

部で蛍光輝度の上昇が見られた (図 4a)。蛍光輝度の上昇がみられた組織は，上述した接触

刺激の受容細胞群と位置が一致していた (Benolken & Jacobson, 1970)。このことからハエト

リソウでは接触刺激を受容するとその受容細胞群の細胞質においてカルシウムイオンの濃度

上昇が起こっていると考えられる。 

 接触刺激の受容に引き続いて葉身では，感覚毛を中心として同心円状に蛍光輝度の上昇が

伝播した (図 4b, c)。この蛍光輝度の上昇は 1 度目の刺激と 2 度目の刺激のいずれにおいて

も観察され，2 度目の輝度の上昇の後葉身が運動した。輝度の上昇は接触刺激を与えた裂片

から与えていない裂片へと伝播し，1 度目の刺激と 2 度目の刺激に応じて葉身上のほぼ同じ

範囲で上昇がみられたが，鋸歯を含む葉身の辺縁部，葉身の裏側で左右の裂片を繋いでいる

中肋，および葉柄では輝度の上昇が見られず，カルシウムイオン濃度の上昇は刺激を受けた

葉身の内限られた領域で起こっていた。以上のことから，ハエトリソウでは接触刺激を受容

図４．GCaMP6f 発現株における接触刺激に応じたカルシウムイオン動態 

a, GCaMP6f 発現株の感覚毛の明視野画像 (左端) と蛍光画像 (他) 。白鏃で示した感覚毛

の頂端付近に 1 度目の接触刺激を与えたところ，感覚毛の基部で蛍光輝度が上昇し，刺激

から 1.14 秒後に最大輝度となった。 b,c, GCaMP6f 発現株の葉身の明視野画像 (b) と感覚

毛に針 (白鏃) で接触刺激を与えた際の蛍光画像 (c)。2 度の接触刺激に応じて蛍光輝度が

加算的に上昇した後，閉合運動した。カラースケールは，細胞内カルシウムイオン濃度 

([Ca2+]cyt)。 スケールバー (a) は 200 m，(b,c) は 1 mm。最大輝度のフレームは撮影範囲

全体の平均輝度を用いて求めた。1 度目の刺激からの経過秒数 (s) を蛍光画像に示した。 

(Suda et al., 2020) より許可を得て改変し，転載。 
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した感覚毛から葉身へ細胞内カルシウムイオン濃度の上昇が伝播していき，2 度の接触刺激

に応じた 2 度の細胞内カルシウムイオン濃度の上昇の後，運動が起こっていることが明らか

になった。接触刺激を受容した葉身内のみでカルシウムシグナルの伝播を行い他の葉へカル

シウムシグナルを伝播しないことは，ハエトリソウの葉身が獲物のいる葉のみで運動を行う

必要があるという性質と一致している。シロイヌナズナを用いた研究では，創傷刺激に応じ

たカルシウムシグナルは葉脈を介して周囲の葉へ伝播していくことで全身性の防御応答を活

性化させることが知られている (Toyota et al., 2018)。ハエトリソウにおける接触刺激に応じ

たカルシウムシグナルの伝播には，創傷刺激に応じたカルシウムシグナルの伝播とは異なる

経路や仕組みを介している可能性がある。 

 接触刺激を与えた際に輝度の変化が葉身上を伝播する速度を，刺激を受けた感覚毛から見

て葉身の基部方向，先端方向，中央方向，側方方向について調べたところ，速度は伝播する

方向で有意に異なり，中央方向への伝播は他の方向への伝播よりも高速であった。また，ど

の方向についても 1 度目の刺激に応じたカルシウムシグナルに比べて 2 度目の刺激に応じた

カルシウムシグナルの伝播速度のほうが速かった。これらの性質は活動電位の伝播速度につ

いても見られることから，カルシウムシグナルと活動電位の伝播は同じ仕組みを介して行わ

れている可能性がある (Sibaoka, 1966, 1980)。より詳細なカルシウムシグナルと活動電位の

関係を調べるために生体内における活動電位とカルシウムシグナルの同時計測技術の確立が

期待される。 

 

3-3. カルシウムイオン動態と閉合運動の関係 

 葉身における蛍光輝度の変化を定量的に解析したところ，輝度は 2 度の接触刺激に応じて

加算的に増加し，2 度目の刺激後の最大輝度は 1 度目の刺激後の最大輝度よりも高かった。

ロジスティック回帰分析の結果から，2 度目の刺激直前と 2 度目の刺激後の最大の細胞内カ

ルシウムイオン濃度には運動を引き起こす特定の閾値が存在することが明らかになった。ま

た，2 度の刺激の時間間隔と運動の関係をロジスティック回帰分析によって調べたところ，

1 度目の刺激後の最大輝度から 30.88 秒経過すると 2 度目の刺激で運動が起こらなくなるこ

とが分かり，既往研究で計測されていた記憶を維持できる時間とほぼ一致していた (Brown 

& Sharp, 1910)。1 度目の刺激によって上昇した蛍光輝度は 2 度目の刺激を与えなければ時間

経過によって徐々に減衰し，30.88 秒後には運動を引き起こす輝度の閾値の 95%信頼区間ま

で達したことから，カルシウムイオン濃度が閾値以下まで減衰するのにかかる時間とハエト

リソウが記憶を保持できる時間は一致することが分かった。 

 2 度の接触刺激以外の方法でカルシウムイオン動態と運動の関係を調べたところ， (1) 1

度目の刺激から 30 秒以上経過してから 2 度目の刺激を与えた場合にはカルシウムイオン濃

度は閾値に到達せず運動が起こらないが，続けて 3 度目の刺激を与えると輝度が閾値に到達

してから運動が起こる。 (2) 葉を葉柄で切断して切断面を水に浸すと接触刺激を与えずと

も，輝度が 2 度上昇し閾値に到達してから葉が閉合する。 (3) カルシウムチャネル阻害剤で

あるランタンイオンを用いて，カルシウムイオン濃度の上昇を阻害すると，1 度目の刺激に

よって輝度の上昇が観察されるが，2 度目以降の刺激では輝度はほとんど上昇せずに閾値に
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到達せず，運動が起こらないということが分かった。これらの結果は細胞内カルシウムイオ

ン濃度が 2 回の刺激で加算的に増加し，閾値を超えたときにのみ葉身運動が起こるとする仮

説を支持していた (図 3)。以上のことから，ハエトリソウでは獲物からの接触刺激を感受す

ると細胞内のカルシウムイオン濃度が上昇すること，また，2 度の刺激に応じた細胞内カル

シウムイオンの動態によって閉合運動の制御機構を説明できることが明らかになった。 

 

4. おわりに 

 ハエトリソウの形質転換技術が確立されたことで逆遺伝学を用いた分子機構の解析が可能

となった。近年はカルシウムイオンのみならず，クロライドイオンやカリウムイオン，さら

にはホルモン分子に結合するバイオセンサーの開発も進んでいる (Larrieu et al., 2015; Zhong 

et al., 2014; Shen et al., 2019)。様々なバイオセンサーを導入した生体の解析によって，活動電

位を始めとした秒単位の生理現象の分子メカニズムが明らかになると考えられる。また，形

質転換技術は外来遺伝子の導入のみならず，CRISPR-Cas9 システムを用いた遺伝子ノックア

ウト技術に応用することができる。どのような遺伝子がハエトリソウの捕虫・消化・吸収機

構に関わるのか解析が進むことによって，獲物と食虫植物の相互作用に関わる新たな分子メ

カニズムが明らかになることが期待される。 
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1. はじめに  

寄生植物とは，他の高等植物の組織内に侵入し，維管束をつなげて水や栄養分を吸収して生

育する植物である。寄生植物は全被子植物の約１％を占める 4500種ほど存在し，その分類群

は約 20科 280属と多岐にわたる (Rubiales and Heide-Jørgensen, 2011)。系統解析から，寄生植

物は 12-13 回の独立した進化により出現したと推測されている (Westwood et al., 2010)。これ

らの多岐にわたる寄生植物種の共通項は，「吸器」とよばれる寄生器官を形成することである。

ラフレシア（Rafflesiaceae 科植物）などの菌糸状の内生吸器を作る植物を除き，吸器は植物の

根または茎の一部が変形して形成されたもので，宿主への付着・侵入する機能を持ち，最終

的には宿主と寄生植物の維管束の連結を行うことで，栄養の吸収器官として機能する 

(Yoshida et al., 2016)。吸器は，寄生植物に特異的な器官であり，その発生過程では，宿主植物

との相互作用によって細胞のアイデンティティーと機能を変化させ，巧みに寄生を成立させ

る様子が観察される (Wakatake et al., 2018)。しかし，吸器の発生と宿主への侵入がどのような

遺伝プログラムによって誘導され制御されているのかはほとんど未解明である。 

私たちは，寄生植物の日本に自生するハマウツボ科寄生植物であるコシオガマ

（Phtheirospermum japonicum）をモデル寄生植物と位置付け，研究に取り組んでいる。ハマウ

ツボ科寄生植物の中には，アフリカ半乾燥地域でイネ科作物に寄生する Striga属植物（以後，

ストライガと呼ぶ）や，中東地域や南ヨーロッパで野菜や花卉に寄生する Orobanche 属およ

び Phelipanche属植物など，大きな農業被害をもたらしている植物が含まれている。なかでも

ストライガは，トウモロコシやソルガム，イネなどの主食となる穀物に寄生し，著しく収量

を減らすため，毎年 10億ドルをこえる被害を出している (Mutuku and Shirasu, 2019)。これら

の寄生雑草の効果的な防除法の開発には，寄生の仕組みを分子レベルで解明することが重要
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な課題である。宿主へ寄生しないと生育することができないストライガやオロバンキなどの

絶対寄生植物と異なり，コシオガマは宿主なしで独立栄養で育つことができる条件的寄生植

物である。そのため，研究室内での取り扱いが容易で，寄生ができない変異体を単離できる

という利点がある。これまでに，コシオガマを用いて毛状根形質転換法の確立や変異体の単

離，マーカー遺伝子や逆遺伝学的手法を用いた重要因子の単離など，様々な解析に取り組ん

できた (Ishida et al., 2011; Cui et al., 2016; Ishida et al., 2016; Wakatake et al., 2018; Wakatake et al., 

2020)。最近私たちは，コシオガマを用いた分子遺伝学的な解析から，寄生植物の宿主侵入に

エチレンシグナルが必須であることを明らかにした (Cui et al., 2020)。本稿では，その発見を

中心に，寄生植物の吸器の形成と侵入時におこる宿主植物の相互作用について紹介したい。 

 

2. ハマウツボ科寄生植物の吸器形成 

 寄生植物の生活環も通常の高等植物と同様に，発芽から始まる (Mutuku et al., 2020)。スト

ライガなどのハマウツボ科の絶対寄生植物の発芽には，宿主由来のストリゴラクトンが必要

なことが古くから知られており (Cook et al., 1966)，近年の精力的な研究によってストリゴラ

クトンの様々な生理作用やその受容機構が次々と明らかにされている。ストリゴラクトンに

関しては，多くの優れた総説が出版されているので，そちらを参照されたい  (Xie and 

Yoneyama, 2010; Al-babili and Bouwmeester, 2015; Tsuchiya et al., 2018)。コシオガマなどの条件

的寄生植物の発芽は，独立栄養植物と同様に宿主によって制御されない。すなわち，ハマウ

ツボ科条件的寄生植物の宿主認識は，吸器の形成から始まる。 

 寄生植物にとって吸器の形成は，独立栄養から従属栄養への転換点となる重要なステップ

である。ハマウツボ科寄生植物は根に吸器を形成し，宿主植物の根に侵入して維管束をつな

ぐ (図 1)。ストライガなどの絶対寄生植物は，主根の根端を吸器に変形させ，宿主根へ侵入

する。絶対寄生植物のシュートの生育には寄生の成立が必要であり，吸器の形成と宿主への

侵入は絶対寄生植物の生存にとって必須の過程である (図 1A)。一方で，コシオガマなどの条

件的寄生植物は，主根および側根の側方に吸器を形成する。根端の伸長領域が吸器へと変化

するが，根端分裂組織は維持されたままであり，成長を続けることができる。そのため，吸

器の形成は条件的寄生植物の生存にとっては必須ではなく，また，一つの根にいくつもの吸

器を形成することができる (Yoshida et al., 2016) (図 1B)。

図１ ハマウツボ科寄生
植物の寄生過程 
ストライガ(A)とコシオガ
マ(B)の吸器形成および宿
主侵入過程。赤い線は道管細
胞を青い領域は細胞分裂が
特に活性化している領域を
示す。侵入細胞は分化後にも
分裂する（Masumoto et al. 
2020）。道管形成に先立って
吸器の中心領域では細胞分
裂が活発化し，前形成層マー
カー遺伝子の発現が確認さ
れる(Wakatake et al., 2018)。 
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 吸器の形成は，宿主由来の低分子化合物によって誘導される。最も代表的な吸器誘導物質

として知られるのは，ストライガの吸器誘導物質として宿主であるソルガム  (Sorghum 

bicolor) から単離された 2,6-dimethoxy-p-benzoquinone (DMBQ) である (Chang and Lynn, 1986)。

その後，キノンやフェノール酸，フラボノイドなど，類似の構造をもつ化合物も同様に吸器

の誘導活性をもつことが報告された (Albrecht et al., 1999; Goyet et al., 2019)。これらの吸器誘

導物質には，共通した構造がみられる。芳香環のパラ位にヒドロキシ基を持ち，その両隣ま

たは片隣のメタ位にメトキシ基を持つ構造である。この構造は，二次細胞壁の主要成分であ

るリグニンのモノマーと類似しており，実際にリグニンの代謝経路を改変した植物では，寄

生植物の吸器誘導率が変化することから，宿主のリグニン代謝経路が吸器誘導物質の産生に

関わると考えられている (Cui et al., 2018)。一方で，宿主植物による吸器誘導活性は DMBQや

他の吸器誘導物質単体よりも高く，宿主由来の吸器誘導物質が本当に DMBQだけなのかは疑

問が残っている。 

 DMBQ の受容機構は長年未解明であったが，最近，シロイヌナズナを使った研究により，

細胞膜局在型の受容体様キナーゼである CANNOT RESPOND TO DMBQ 1 (CARD1) を介して

受容されることが報告された (Laohavisit et al., 2020)。これまで DMBQは独立栄養植物に対し

てシグナルとして働くことは知られていなかったが，シロイヌナズナは DMBQに応答して細

胞質カルシウムを上昇させ，免疫応答を活性化することが明らかになった。シロイヌナズナ

card1 変異体は，DMBQによるカルシウム上昇や，免疫応答の活性化を示さなかった。ストラ

イガやコシオガマにも CARD1 のホモログ遺伝子 CARD1-LIKE (CADL) が存在し，CADL 遺

伝子はシロイヌナズナの card1 変異体のカルシウム上昇不全の表現型を相補することから，

寄生植物においても DMBQの受容にはたらくと推測される (Laohavisit et al., 2020)。シロイヌ

ナズナ CARD1は，別のグループにより細胞外 H2O2のセンサーとしても報告されている (Wu 

et al., 2020)。いずれの報告でも，細胞外ドメインにあるシステイン残基がシグナル受容に重要

であることが示されており，CARD1を介したシグナル伝達に酸化還元シグナルが関与してい

ると考えられる。吸器誘導には，活性酸素種の生成や酸化還元電位が重要であることが知ら

れており(Bandaranayake et al., 2010; Ishida et al., 2017; Wada et al., 2019; Wang et al., 2019)，酸化

還元シグナルを介した受容機構によって，吸器形成が誘導されていると推測される。 

吸器誘導シグナルを受容したコシオガマでは維管束から表皮細胞に至る全ての細胞層の分

裂を活性化して，コブ状の吸器を形成する (Wakatake et al., 2018)。吸器の表皮細胞は一部は吸

器毛と呼ばれる根毛状の細胞に変化し，吸器の先端部では分裂活性の高いメリステム様の細

胞群ができる (Cui et al., 2016)。誘導初期には，吸器形成部位の表皮細胞でオーキシン合成酵

素をコードする YUCCA3 遺伝子の発現がみられる (Ishida et al., 2016)。YUCCA3遺伝子の発現

部位は，やがて吸器先端の細胞群に集約し，同領域ではオーキシン応答マーカーの活性化も

観察される。YUCCA3 のノックダウンで吸器の形成率が減少することから，吸器先端部での

オーキシン合成は吸器形成に重要であると考えられる (Ishida et al., 2016)。吸器の先端部が宿

主根に到達すると，侵入細胞と呼ばれる特殊な細長い細胞が形成される (Ogawa et al., 2020)。

侵入細胞は維管束に到達すると，その一部を道管細胞へと変化させ，宿主と寄生植物をつな

ぐ道管連結 (Xylem bridge) を構築する (Masumoto et al., 2020; Wakatake et al., 2020)（図 1）。
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3. モデル寄生植物コシオガマを用いた遺伝学的な解析 

 寄生植物の吸器形成は，上述のように宿主との相互作用に応じて刻々とその細胞の形態と

機能を変化させるプロセスである。しかし，吸器形成を制御する遺伝プログラムはほとんど

明らかになっていない。その理由として，これまで，寄生植物では遺伝学的な実験系が確立

していなかったことが挙げられる。そこで私たちは，自家受粉できる 2 倍体植物であり，実

験室での生育が容易なコシオガマを用いて順遺伝学的な実験系を構築した。コシオガマに

ethyl methanesulfonate (EMS) 処理をして変異体ラインを作出し，DMBQ処理によって吸器を

誘導し，吸器の形成に異常が生じる変異体をスクリーニングした (Cui et al., 2016)。同時に，

毛状根形質転換法を確立し，遺伝子の機能解析ができる系を構築した (Ishida et al., 2011)。 

 続いて，コシオガマのゲノム解読を行った。コシオガマの野生型として，岡山で採取された

株を用い，自殖を繰り返してゲノムのヘテロ接合度を低下させた系統で解析をおこなった。

illumina シーケンサーと PacBioシーケンサーを組み合わせ，ゲノムをアセンブリすると，N50 

scaffold の長さが 1.29 Mbp と比較的長いアセンブリを得ることができた。さらに，トランス

クリプトーム解析の結果を用いて 30,000 個ほどの遺伝子アノテーションを得た (Cui et al., 

2020)。この野生型のゲノムを変異体の原因遺伝子同定に用いた（後述）。 

変異体の探索から入る順遺伝学的方法の利点は，遺伝子の機能などの先行知識がなくても重

要因子にたどり着ける可能性が高い点である。狙った遺伝子をノックアウトまたはノックダ

ウンする方法では，ある遺伝子の機能損失によって異常な表現型が生じるという予測に基づ

いておこなうことになるが，解析できる遺伝子の数は限られ，全く未知の重要遺伝子を発見

することは困難である。しかし，変異体の単離から入る方法であれば，野生型とは表現型が

異なるという一点において，数万個体からのスクリーニングが可能であり，寄生植物の吸器

形成のような知見の少ない現象を制御する新規遺伝子の単離が可能になる。 

また，表現型の解析を通して背後にある遺伝プログラムの機能を類推できる点も利点として

あげられる。私たちは，コシオガマの変異体スクリーニングから根毛と吸器毛を欠損した

haustorial hair defective (hhd) 変異体を単離した。この変異体の表現型解析から，吸器毛が根毛

と同じプログラムで制御されていること，侵入細胞は根毛形成とは無関係であること，また，

吸器毛が宿主への付着に寄与していることを明らかにした (Cui et al., 2016)。 

 

4. 寄生植物コシオガマのエチレン非感受性変異体 

私たちは，上述のスクリーニングから，吸器が長くなるという興味深い表現型を示す変異体

を単離した。通常，DMBQ培地で吸器を誘導した際には，根の側部が細胞分裂を開始し，コ

ブ状の吸器形態ができる。しかし，この状態の吸器は「前駆吸器」と呼ぶべき状態で，内部の

維管束組織の発達は見られず，ただ，根の細胞が分裂，肥大しただけのものである。野生型

の吸器は DMBQ 培地上では 2 日ほどでその成長を止める。しかし，変異体を DMBQ 培地上

におくと，吸器の長さは 3日目以降も伸長を続け，内部には道管の発達が見られた (Cui et al., 

2020)。このことは，DMBQ培地上での吸器の発達停止には，何らかの遺伝学的プログラムが

働いているということを意味する。 

この吸器の伸長調節は，吸器先端部のメリステム様細胞の分裂によって調節されている。野
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生型の吸器では DMBQ処理２日でその分裂を停止するが，変異体では，処理３日目以降も吸

器メリステム細胞の分裂が観察された (Cui et al., 2020)。分裂時にはメリステム領域でオーキ

シン応答がみられるが，分裂停止時にはみられないことから，この細胞分裂はオーキシンの

局在によって制御されていると考えられる。 

さらに興味深いことに，この変異体は宿主への侵入に異常が生じていることが明らかになっ

た。野性型では，宿主の根に接すると，先端のメリステム様細胞が侵入細胞に変化し宿主へ

侵入するが，変異体の多くの吸器では，宿主根に接触しても侵入細胞が形成されず，そのま

ま通り過ぎてしまう (Cui et al., 2020)（図２）。すなわち，変異体の原因遺伝子は吸器の先端細

胞の分裂停止と侵入細胞へ分化に必須な遺伝子である，と考えられた。 

変異体はほぼ同様の表現型で 2 ラインあり，一つのラインは劣勢変異，もう一つのラインは

優勢変異であった。野生型に戻し交雑を行い，戻し交雑１世代目 (F1 世代) を自殖し，戻し

交雑２世代目 (F2 世代) を作出した。F2 世代で変異体の表現型がみられる約 50 個体からゲ

ノム DNAを抽出し，illumina シーケンサーによって解析したのち野生型ゲノム配列と比較し

た。非特異的な変異をフィルタリングすることで，変異体に特異的に保存されているアミノ

酸変異を抽出すると，劣勢変異体では片手に収まるほどの数にまで候補遺伝子を絞ることが

できる。優勢変異のラインでは，変異体親株のシーケンスも行うことにより，特異的な変異

の同定を進めたが，約 40 ほどの候補遺伝子が残った。得られた候補遺伝子の中で，劣勢変異

のラインでは植物ホルモンであるエチレンのシグナル伝達の鍵因子である ETHYLENE 

INSENSITIVE 2 (EIN2) のホモログが，優勢変異のラインはエチレンの受容体をコードする

ETHYLENE RESPONSE 1 (ETR1) のホモログが特異的な変異を持つ遺伝子として検出された

(Cui et al., 2020)。

図２ コシオガマ etr1 および
ein2変異体の表現型 
A, 野生型シロイヌナズナに寄生
した野生型コシオガマと Pjetr1, 
Pjein2 変異体。黒鏃が侵入に成功
した吸器を，白鏃が侵入できなか
った吸器を示す。B, シロイヌナ
ズナに寄生させて 5 日目の野生型
および変異体コシオガマの横断
切片画像。野生型コシオガマ
（WT）ではシロイヌナズナの中
心柱にコシオガマが侵入してい
るが，Pjetr1, Pjein2 変異体では，
侵入できずに素通りする。Pj：コ
シオガマ, At：シロイヌナズナ。ス
ケールバーは A: 1 mm, B: 200 
µm。 
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 EIN2 と ETR1 はいずれも植物ホルモンであるエチレンのシグナル伝達における重要因子で

ある。ETR1 はエチレン受容体をコードし，シロイヌナズナでは ETR1の優勢変異によってエ

チレン非感受性になることが知られている (Hall et al., 2012)。EIN2 は小胞体膜局在型のシグ

ナル因子でエチレン存在下で C 末側が切断されて核に移行することでシグナルを伝達する。 

EIN2の機能欠損変異体はやはりエチレン非感受性である (Ju et al., 2012)。ほとんど同じ表現

型を示す 2 系統の変異体がエチレンのシグナル伝達系に異常を生じていたため，コシオガマ

の吸器の伸長停止と宿主侵入は，エチレンのシグナル伝達異常によるものと予想した。実際，

コシオガマの変異体はエチレンに対して非感受性を示し，野生型の EIN2 をコシオガマ ein2

変異体に再導入すると表現型が回復することから，コシオガマ変異体の表現型は ETR1 と

EIN2に生じた変異によることが証明された (Cui et al., 2020)。 

 

5. 寄生植物とエチレン 

 変異体の解析から，吸器の伸長停止と侵入細胞の分化のエチレンのシグナル伝達が必要で

あることが明らかになった。では，エチレンはどこからくるのであろうか？DMBQなどの吸

器誘導物質培地上では，吸器形成は誘導されるが、宿主は存在しない状態である。そのため，

エチレンは寄生植物によって生産されると考えられる（図 3）。同じハマウツボ科の条件的寄

生植物である Triphysaria versicolor の培養根では，DMBQ 処理によりエチレン産生が促進さ

れることが報告されている (Tomilov et al., 2005)。 

 吸器の伸長停止は，宿主がいない状態で吸器の伸長を続けエネルギーを無駄に消費するこ

とを防ぐ仕組みだと考えられる。逆に，宿主が近傍にいる状態であれば，宿主に到達するま

で吸器の伸長を続け，宿主へ到達することが寄生成立には必要である。つまり，寄生植物は

宿主の存在の有無を認識し，吸器の伸長を制御していると推測できる。実際に，宿主植物の

根の抽出液や滲出液の存在下では，野生型においても一部の吸器が変異体の様な長く伸びた

形態を示す (Cui et al., 2020)。このことは，宿主の滲出液や抽出液に含まれる物質が吸器の伸

長を促すことを示唆している。エチレンシグナルの阻害が吸器伸長を促すことから，宿主滲

出液に含まれる物質がエチレンのシグナル阻害物質である可能性もあるが，宿主の抽出液に

エチレンを加えると吸器の長さは DMBQ による誘導と同程度に戻ることから (Cui et al., 

2020)，単純な下流経路の阻害とは考えにくい。もう一つの可能性として，DMBQは免疫応答

を誘導してエチレンを発生させるのに対し，宿主の滲出液に含まれる吸器誘導物質はエチレ

ンを発生させない可能性もある。宿主由来吸器誘導物質には DMBQとは異なるものが含まれ

ているか，何らかの複合的な効果でエチレン発生を抑えているのかもしれない。いずれにし

ろ，宿主の根の滲出液には，寄生植物に対してこれまでに知られていない効果を持つような

物質が含まれている可能性が高い。 

 寄生植物のエチレンシグナル変異体が宿主侵入異常の表現型を示すことから，宿主への侵

入にエチレンのシグナル伝達が必須であることが明らかになった。この際のエチレンは宿主

が産生していると考えられる。エチレン生合成経路を欠損したシロイヌナズナ変異体では，

野生型コシオガマの侵入の成功率が有意に下がる (Cui et al., 2020)。コシオガマの吸器は，宿

主のエチレンを認識して吸器の先端細胞の分裂を停止し侵入細胞に分化させることで侵入す



植物科学最前線 12:107 (2021) 

S. Cui and S. Yoshida - 7 

BSJ-Review 12:107 (2021) 

ると考えられる (図 3)。興味深いことに，ヒルガオ科に属する茎寄生植物であるアメリカネ

ナシカズラ (Cuscuta campestris) でも，宿主侵入に宿主由来のエチレンが必要であることが明

らかにされた (Narukawa et al., 2020)。アメリカネナシカズラは，探索糸 (searching hyphae) と

よばれる細長い細胞を形成し，宿主へ侵入する。エチレン合成酵素を欠損したシロイヌナズ

ナ変異体に侵入したアメリカネナシカズラでは，探索糸の長さが有意に短くなり，また探索

糸細胞の核内倍加が抑制されることが示された (Narukawa et al., 2020)。探索糸はハマウツボ

科寄生植物の侵入細胞と同等の機能を持つと考えられている。これらの結果は，系統的に離

れた寄生植物種が，収斂進化によって宿主のエチレンによる侵入細胞の分裂と分化の制御機

構を獲得した可能性を示唆している。  

 エチレンは一般的には，病原菌や病害虫が感染した時の防御応答ホルモンとして知られて

いる。寄生植物は，宿主の防御応答反応を自身が宿主を見つけるシグナルとして利用してい

るのであろうか？ネナシカズラの一種である Cuscuta reflexa が抵抗性のトマト (Solanum 

lycopersicum) に感染する際には，トマトからエチレンが放出され抵抗性が発揮される

(Hegenauer et al., 2016)。一方で，アメリカネナシカズラやコシオガマがシロイヌナズナに侵入

する際にも，エチレン合成が起こっていると考えられるが，抵抗性は発揮されない。寄生植

物の侵入の際の宿主のエチレン合成は極めて微量かつ局所的に起こっていると考えられる。

植物寄生性のシスト線虫の感染などの一細胞に対する傷害が，局所的なエチレン応答を起こ

すことが知られているが (Marhavý et al., 2019)，寄生植物の侵入も同様に局所的なエチレン応

答を促し，シグナルとして利用している可能性がある。

図３ 寄生植物の吸器形成と宿主侵入におけるエチレンの役割 
A, 吸器誘導物質による吸器誘導の場合。野生型コシオガマでは，吸器誘導物質シグナルをうけて
寄生植物でエチレン合成が起こり，吸器先端細胞の分裂が停止し、吸器伸長が停止する。エチレン
変異体(Pjetr1, Pjein2)はエチレンに非感受性のため，吸器が伸長し続ける。B, 宿主感染時。野生
型コシオガマでは，寄生植物の吸器先端が宿主へ到達すると，宿主で局所的なエチレン合成が起こ
り，吸器先端細胞が分裂を停止し侵入細胞へ分化する。エチレン変異体では、エチレンを感受でき
ず，分裂を止めることができずに通り過ぎてしまう。灰色のラインは道管を示す。 
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 エチレンは，寄生植物の発芽においても重要な役割を担っている。絶対寄生植物ストライ

ガの発芽はストリゴラクトンによって誘導されることがよく知られているが，ストライガの

発芽はエチレンによっても誘導される (Logan and Stewart, 1991; Babiker et al., 2000)。1950年

代にアメリカのサウスカロライナ州およびノースカロライナ州に Striga asiatica が侵入し，ト

ウモロコシの収穫に影響を与えて大きな問題となったが，宿主がいない条件で大量のエチレ

ンを農地に混ぜ込み自殺的な発芽を誘導することで，最終的に根絶に成功している (Iverson 

et al., 2011)。条件的寄生植物であるコシオガマは，発芽にストリゴラクトンは必要ないが，コ

シオガマ ein2 および etr1 変異体は野生型に比べて著しく発芽しにくい表現型を示した。植物

ホルモンエチレンは，発芽から，吸器の伸長，宿主への侵入にいたる寄生植物の生活環を制

御する重要なシグナル物質であることが明らかになった。 

 

6. おわりに 

 寄生植物の吸器が伸びる変異体の解析から，寄生植物と宿主植物の相互作用におけるエチ

レンの新しい機能が明らかになった。また，寄生植物が自身と宿主から発するエチレンを感

受して，宿主の根と自身の根の間の 1 mm 以下の空間で吸器を伸ばし宿主に到達し，侵入す

るために，吸器細胞の分裂と分化を巧みに制御している様子が分かってきた。寄生植物と宿

主植物の間では，今まで知られていた以上のミクロなシグナル伝達が起こっているのかもし

れない。このような植物間の相互作用は現在でも分かっていることは少なく，寄生植物の研

究から，より繊細かつ緻密な植物の根と根のコミュニケーションを明らかにしたいと考えて

いる。 

 変異体のスクリーニングから始める順遺伝学的解析の醍醐味は，表現型からアプローチす

ることによって，まったく予想しなかった仕組みや遺伝子の機能が明らかになってくるとこ

ろである。本研究では，次世代シーケンサーによるゲノム解析を組み合わせ，寄生植物の分

子遺伝学的な解析系を確立した。今後，寄生変異体の解析により，寄生の分子機構が解明さ

れ，新規遺伝子の同定につながることが期待できる。そして，寄生機構の解明が、将来的に

は寄生雑草の防除法の開発に結びつくことを期待している。 
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１．はじめに 

陸生植物の葉は，光合成で炭素を固定すると同時に蒸散により水や無機栄養の輸送駆動力

を生み出し，植物バイオマスの生産を支えている。一方，葉の表面および内部（葉圏）には細

菌や糸状菌をはじめとする微生物集団が生息している（図 1）。細菌は葉圏微生物で最も多い

バイオマスを有し，葉面積 1 cm2当たり約 106-107菌体数と推定される（Lindow & Brandl 2003）。

大部分の葉圏微生物の役割は不明であるが，一部は共生型（相利共生）または病原型として

宿主植物に利害をもたらす。微生物が植物に感染するには，植物の物理的・化学的障壁によ

る静的抵抗性に加えて，微生物の感染に伴い誘導される動的抵抗性を打破する必要がある。

重要なことに，病原微生物が抵抗性を持たない植物に感染するだけでは病気は通常起こらず，

その大規模な増殖ひいては病気の発生には他の環境要因が大きく影響する（Saijo & Loo 2020）。

野外において，植物は光，温度および湿度の変化に絶え間なく曝されおり，特に，降雨にと

もなう高湿度環境では多くの感染微生物による病害が深刻化する（図 2）。しかしながら，従

来の分子生物学研究の大部分は管理された恒常的な実験室環境でなされており，植物と微生

物の関係性を劇的に変えうる環境因子の影響を理解するには不十分である。近年，葉に感染

する病原細菌が高湿度環境で病原性を高める仕組みに関して重要な進展が得られた。本稿で

は，植物の免疫システムについて概説し，高湿度環境において病原細菌が感染を拡大する戦

略から植物・微生物・環境因子の相互作用に関する研究の現況に触れたい。 

 

２．植物の免疫システムと病原細菌の感染戦略 

２−１．植物のパターン誘導免疫とエフェクター誘導免疫 

気孔や傷口から葉内に侵入した病原細菌は，アポプラスト（細胞間隙）に寄生し，水と栄
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養を獲得することで増殖して宿主植物に病気を引き起こす。一方で，上述の通り，葉内に感

染している細菌集団の大多数は無害な（時に有益な）共生細菌である。植物は，細胞表面や

細胞内で微生物由来の成分や自らのダメージを検出する免疫受容体を多数もち，微生物の感

染様式・感染状態に応じて免疫応答を調節することで，病原菌の防除と共生菌の許容を両立

させている。往々にして，同一の菌株が環境条件次第で病原菌になったりあるいは共生菌に

なったりするため，植物の免疫調節は環境変動のセンシングと密接な関係性にあることが予

想される。 

植物の免疫は，2種類に大別される自然免疫受容体が重層的に働くことで保たれている。1

層目を成すのは細胞表層に存在するパターン認識受容体（PRR，pattern-recognition receptor）

であり，微生物構成成分の分子パターン（MAMP，microbe-associated molecular patterns）や病

原菌感染時に特徴的な自己ダメージの分子パターン（DAMP，danger-associated molecular pattern）

を認識する。代表的なMAMPとして，細菌のべん毛タンパク質フラジェリンや細胞壁成分ペ

プチドグリカン，真菌の細胞壁成分キチン等が知られている。PRR が誘導するパターン誘導

免疫（PTI，pattern-triggered immunity）は，抗菌性物質の産生に加え，気孔の閉鎖による侵入

阻止（Melotto et al. 2008）やアポプラストから細胞内への糖輸送を促進して病原細菌の栄養源

を枯渇させることにも寄与している（Yamada et al. 2016b）。 

植物の PRRは全て膜局在性のタンパク質であり，細胞外ドメインで MAMP/DAMPリガン

ドを認識する。細胞内キナーゼドメインの有無により，受容体様キナーゼ（RLK，receptor-like 

kinase）と受容体様タンパク質（RLP，receptor-like protein）に大別される。リガンドを結合す

ると，PRR は，共受容体（もしくはアダプタータンパク質）として働く，同じタイプの細胞

外ドメインを持つ RLK と複合体を形成し，受容体様細胞質キナーゼ（RLCK，receptor-like 

cytoplasmic kinase）などを介して細胞内にリン酸化シグナルを伝える。その結果，速やかに細

胞のイオン濃度変化や活性酸素分子種（ROS，reactive oxygen species）の産生を誘導するほか，

MAPK（mitogen-activated protein kinase）カスケードや CDPK（Ca2+-dependent protein kinase）

等，細胞内キナーゼを介して，大規模な遺伝子発現や代謝のリプログラミングを引き起こす

（Couto & Zipfel 2016, Saijo et al. 2018）（図 3）。 

現在までに，数十にのぼる PRR-MAMP/DAMPペアが同定されている（Boutrot & Zipfel 2017）。

植物が有する PRRの豊富なレパートリーは，単にリガンド特異性が異なるだけではなく，上

記のシグナル制御の律速ステップや律速因子にも違いが見られ，病原菌の感染時にはそれら

複数の PRR経路が束になって働くことで PTI全体の頑健性を高めていると考えられる（Saijo 

通常湿度 (60% RH) 高湿度 (95% RH)

図2. 高湿度環境における葉の病徴

野外から採集した
タンポポの葉

葉の表面から
培養した微生物

糸状菌

図1. 野外植物の葉に生息する微生物

細菌
病原細菌を接種したシロイヌナズナの葉 (5 dpi)

RH, relative humidity/相対湿度

dpi, days post-inoculation/接種後日数
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et al. 2018）。 

これに対して病原菌は，植物組織・細胞内にエフェクターと総称されるタンパク質や毒素

を注入して PTIシグナル系による植物免疫の誘導を阻害し，感染を促進する（図 3）。エフェ

クターの中には，植物免疫の打破というよりは病原菌の増殖に適した環境を作り出すために

働くものも存在する（後述）。したがって，病原菌の感染や増殖を阻止するには病原菌が繰り

出す多種多様なエフェクターに対抗することが重要になってくる。その役割を担う 2 層目の

免疫受容体として，植物は，核酸結合（NB，nucleotide binding）ドメインとロイシンリッチリ

ピート（LRR，leucin-rich repeat）ドメインを有する NB-LRR側受容体（NLR）を進化させて

きた。NLR がエフェクターを認識するとエフェクター誘導免疫（ETI，effector-triggered 

immunity）と呼ばれる，より強力な免疫応答が誘導され，病原菌の感染は終結へと追いやられ

る（図 3）。すなわち，病原菌も共生菌も植物に感染するためには PTIを打破するとともに ETI

を回避することが重要であり，その選択圧の下，エフェクターのレパートリーや機能発現シ

ステムを洗練させてきた。このような植物免疫と微生物の感染戦略の共進化は，「ジグザグモ

デル」と呼ばれる概念として広く受け入れられ，植物－微生物相互作用の根幹をなしている

（Jones & Dangl 2006）。 

 

２−２．病原細菌の感染プロセスと植物免疫の打破 

病原細菌は宿主植物の細胞外で寄生し，一連のエフェクターを植物細胞内に送り込むこと

で PTIを抑えて増殖する。Pseudomonas属をはじめとするグラム陰性細菌は，感染時に III型

分泌（T3S，type III secretion）装置と呼ばれる注射器のような構造体を形成し，これによりエ

フェクターを宿主植物の細胞内に注入する。各々のエフェクターは PTI に重要な植物タンパ

ク質を標的としており，その作用機序も多岐にわたる。ここでは，代表的な植物－病原細菌

相互作用モデルであるシロイヌナズナ－トマト班葉細菌病菌 Pseudomonas syringae pv. tomato
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図3. 病原菌の感染に対する植物の免疫システム
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（Pst）DC3000を例に，エフェクターによる PTIの抑制機構を紹介する。 

シロイヌナズナにおいて細菌の感染制御に大きく寄与する PRRとして，フラジェリンの N

末端にある flg22ペプチドを認識する LRR-RLK型の受容体，FLS2（flagellin-sensing2）が挙げ

られる。FLS2は，flg22リガンドに結合すると，同じく LRR型RLKであるBAK1（brassinosteroid 

insensitive1-associated receptor kinase1）を含む複合体を形成する（Chinchilla et al. 2007）。FLS2-

BAK1複合体によるリン酸化は，複合体から RLCKである BIK1（botrytis-induced kinase1）の

乖離を促し，その結果，細胞内へとリン酸化シグナルを伝える（Lu et al. 2010）。葉内に侵入

した Pst 細菌は，約 30種類のエフェクターを T3Sで植物細胞に分泌するが，T3Sエフェクタ

ーを全て欠損すると感染能力が著しく低下してしまう（Cunnac et al. 2011）。エフェクター同

士は機能的冗長性が高く，個々のエフェクター遺伝子を欠損しても影響が認めにくいことが

多いが，AvrPto と AvrPtoB については同時欠損させると病原性が明瞭に低下するため，重要

エフェクターとして知られている（Göhre et al. 2008）。実際，AvrPtoと AvrPtoBは FLS2を含

む複数の PRRやそれらの共受容体 BAK1に結合し，AvrPtoはそれら標的タンパク質のキナー

ゼ活性や複合体形成を阻害する一方で，AvrPtoB はユビキチンリガーゼとして標的タンパク

質を分解に導くことで，PTIシグナルの出どころを断つ働きがある（Göhre et al. 2008, Shan et 

al. 2008, Xiang et al. 2008, Gimenez-Ibanez et al. 2009）。その他にも，PTIシグナルの起点である

PRR複合体を標的にするエフェクターとして，PRRと複合体を形成した BAK1を特異的に切

断する HopB1，PRR を脱リン酸化する HopAO1 および RLCKを分解する AvrPphB などがこ

れまでに同定されている（Xin et al. 2018）。なお，LRR型 PRRのシグナル機能に重要な BAK1

の単純な分解除去は細胞死などバックアップとして働く免疫応答の活性化を招くこともあり

（Yamada et al. 2016a, Yasuda et al. 2017），病原細菌は様々な分子メカニズムを用いて巧妙に

PTIの誘導を阻害している様子がうかがえる。しかしながら，上述した通り，病原細菌が病気

を起こすには宿主植物の免疫システムの打破だけでは不十分であり，両者を取り囲む環境条

件が重要な役割を果たしている。 

 

３．高湿度環境における病原細菌の水獲得戦略 

３−１．高湿度環境が病原細菌の感染過程に与える影響 

病気の発生には，宿主植物と病原細菌の遺伝的関係性（抵抗性か罹病性か）に加え，宿主

植物の免疫低下と病原細菌の病原性を助長する環境条件が必要となる。これは，「病気の三角

関係」として 50年以上前から認知されているものの（Stevens 1960），その分子基盤に関して

は依然として解明が進んでいない。特に，長雨がもたらす高湿度環境は，病原細菌の移動，

葉内への侵入および増殖を促進し，トマト班葉細菌病など葉の細菌病を拡大する。高湿度環

境下では，水分の蒸発が減少し，葉の表面に存在する水の量も多くなる。アブシジン酸（ABA）

経路の不活性化により葉の表面を覆うクチクラの形成も低下し，水透過性が増加する

（Okamoto et al. 2009, Cui et al. 2016, Kim et al. 2019）。また，気孔開度が上昇し，PRRによる

気孔閉鎖応答も抑制される（Panchal et al. 2016）。これらの結果，葉上の病原細菌が葉内に侵

入しやすい条件が整うと考えられる。 

さらに，病原細菌は葉内に侵入後も高湿度環境の恩恵を受ける。高湿度環境においては，
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病原細菌は葉内のアポプラストで自身の周囲に水を集めて増殖を促進することが可能になり，

強い病原性を示す。これは水浸漬と呼ばれ，様々な植物細菌病の初期症状として知られてお

り，細菌の水分・栄養の獲得を促進するとともに宿主植物の抗菌性物質を希釈する効果があ

ると考えられている。近年になって Pseudomonas属と Xanthomonas属の病原細菌において水

浸漬誘導メカニズムの一端が報告され，植物と病原細菌の水をめぐる攻防の様子が少しずつ

明らかになりつつある。 

 

３−２．葉内の病原細菌がエフェクターを介して誘導する水浸漬現象 

高湿度環境において，シロイヌナズナの葉内に侵入した病原細菌 Pstはおよそ 24時間から

48時間後に水浸漬を誘導するが，それには 2つのエフェクターHopM1と AvrEのどちらかが

必要であることがわかった（Xin et al. 2016）（図 4）。両エフェクターともに Pseudomonas属の

病原細菌種に高度に保存されており，同属細菌における植物病原性の出現と呼応する形で獲

得されたと推定されている（Xin et al. 2018）。HopM1と AvrEは病原性因子として相補的に働

くものの，両者のアミノ酸配列は大きく異なっている（DebRoy et al. 2004）。HopM1は宿主植

物細胞のトランスゴルジ網（TGN，trans-Golgi network）に局在し，TGN－細胞膜間の小胞輸

送を制御するグアニンヌクレオチド交換因子（ARF-GEF）MIN7（HopM1 itaractor7）のユビキ

チン－プロテアソーム系による分解を促す（Nomura et al. 2006）。したがって，HopM1はMIN7

の分解を介して，宿主植物の水浸漬抵抗性の要として働く細胞膜（もしくは分泌性）タンパ

ク質の膜輸送ひいては機能を阻害していると考えられる。一方，AvrEは細胞膜局在性を示す

ものの，MIN7の分解には関与していない（Nomura et al. 2006, Xin et al. 2015）。AvrEの植物標

的としてホスファターゼ（PP2A，protein phosphatase 2A）が同定されているが，PP2Aが水浸

漬に関わるかは明らかになっていない（Jin et al. 2016）。AvrEが水浸漬を促進するメカニズム

について解明が待たれる。 

水浸漬を起こす細菌は Pseudomonas 属に限らない。そのような菌種は，100 種類以上の植

物に感染し，世界各地の作物生産に深刻な被害をもたらす Xanthomonas 属にも知られている

（Potnis et al. 2015）。X. gardneriは，ベンサミアナタバコおよびトマトの葉内に侵入後，植物

細胞核内で転写活性化因子として働く TAL（transcription activation like）エフェクター（Boch 

& Bonas 2010）の一つ，AvrHah1を用いて水浸漬を誘導する（Schwartz et al. 2017）（図 4）。

AvrHah1による水浸漬は，X. gardneriの葉内における増殖というよりは，葉外からの侵入を促

進すると考えられている。AvrHah1は，宿主の bHLH（basic helix-loop-helix）型転写因子 bHLH3

および bHLH6の発現を誘導することで，その制御下にあるペクチン酸リアーゼの遺伝子発現

を間接的に誘導し，水浸漬を引き起こす。ペクチン酸リアーゼは植物細胞壁を構成する多糖

の一つペクチンの分解酵素であり，植物細胞壁の親水性を高めるとともに多糖分解物でアポ

プラストの浸透圧を上昇させることで，水浸漬を誘導すると考えられている。病原微生物の

中にはペクチン酸リアーゼを自ら産生し，宿主植物の組織を軟化させることで感染を促進す

るものも知られている（Uluisik & Seymour 2020）。 

このように，病原細菌はそれぞれ異なるエフェクターを用いるものの，分類グループの垣

根を越えて水浸漬を誘導し，感染に役立てている。したがって，水浸漬の実行因子を様々な
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病原細菌がそれぞれ独自に獲得してきたと考えられる。一方で，水浸漬を誘導するエフェク

ターは植物免疫に認識されるリスクにもかかわらず同属の病原細菌間で広く保存されている

ことは，病原細菌の感染・増殖において水浸漬を誘導する機能が極めて重要であることを物

語っている。さらに，水浸漬を積極的に誘導するエフェクターの存在から，植物が高湿度環

境においても葉内アポプラストの水分バランスを調節し，細菌に対抗する仕組みを有してい

ること，そしてその仕組みを打破することが細菌の増殖に必要であることも推察される。 

 

 

４．おわりに 

植物免疫を打破するとともに水浸漬を誘導することは，病原細菌が高湿度環境で病原性を

発現し，感染を拡大するために極めて重要である（Xin et al. 2016）。植物と病原菌は免疫シス

テムと感染戦略を互いに共進化させてきたことから，高度に発達した病原細菌の水浸漬誘導

戦略の背景には，その障壁ひいては進化の原動力として働いている植物の免疫応答の存在が

予想される。これを明らかにし，病害抵抗性の強化策として活用することで，これまでとは

異なる方向性から高湿度環境においても有効な抵抗性育種が可能になると期待される。しか

しながら，高湿度環境で重要となる水浸漬抵抗性の分子基盤に関しては知見が乏しく，その

解明に向けた取り組みが求められる。 

本研究室の最近の研究により，植物の水浸漬抵抗性を担う因子として，細胞膜型アクアポ

リン（PIP，plasma membrane intrinsic protein）の関与を示唆する知見が得られている（未発表）。

PIPは細胞内外の浸透圧差に応じて受動的に水を輸送するチャネルであり，水の取り込み，輸

送および生体内の水分バランス調整を担う（Maurel et al. 2015）。植物は，水分ストレス状態に

応じて細胞膜上の PIPの分布量や水輸送活性を調節し（Lee et al. 2009, Zhang et al. 2019），細

胞内の水分バランスを保っており，PIPの活性調節と免疫制御の関係性に興味が持たれる。本

研究の進展により，植物の水浸漬抵抗性の実体が明らかになることが期待され，環境因子に

よる植物免疫の調節メカニズムの解明に貢献していきたいと考えている。 

細胞壁

細胞膜

Pst DC3000

MIN7
TGN

分解

AvrE

PL

X. gardneri

表皮

アポプラスト

高湿度環境

水浸漬誘導

菌体の増殖

水浸漬誘導

菌体の侵入

bHLH3/6

PL

HopM1 核

AvrHah1

図4. 高湿度環境下で病原細菌が誘導する水浸漬

PL, ペクチン酸リアーゼ
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1. はじめに  

線虫は線形動物門（Phylum Nematoda）に属する無脊椎動物の総称であり，極めて多様性が

高く，地球上で最も繁栄している生物のひとつである。その総種数は 2 億にものぼると推定

されており，現時点で記載されている種だけでも 3 万近いとされている（神崎 2013）。線虫

の生活環境・生活史も多様であり，通常の陸上・海洋領域だけでなく，深海や南極といった

極限環境で生活するものや他生物との寄生・共生関係を結んだものなど，線虫には様々な生

き様がある。また，線虫類の約 10%を植物寄生性線虫が占めており，少なくともこれまでに

4回の独立した進化を経験している（Kikuchi et al., 2017）。これら植物寄生性線虫は大きくネ

コブセンチュウ類，シストセンチュウ類，そしてネグサレセンチュウ類に大別され，農作物

に甚大な被害を及ぼす病原性生物として，全世界で数十兆円にものぼる農業被害を与えてい

る。（Abad et al., 2008; Nicol et al., 2011）。このような植物寄生性線虫の中でも，特に被害の大

きいネコブセンチュウ類とシストセンチュウ類の感染様式は種を超えてとても良く類似して

いる。いずれも土壌中を自由に動き回る二齢幼虫が，根由来の何らかのシグナルを認識して

根の位置を特定し，根端から根の内部へ侵入する。侵入後は，自身の口針からエフェクター

物質を細胞に打ち込み，摂食細胞へと再分化させ，細胞質をエサとして成長する（Favery et al., 

2016）。その後，成熟したメスは根の外に卵塊を産み付けて次世代を残す（図 1）。このような

一連の感染様式の中で，我々は「線虫が走化性を用いてどのように宿主植物の根に接近して

いるのか」について注目して研究を行っている。しかし，これまでに植物-微生物間相互作用

の研究は盛んに行われてきた一方で，植物-線虫をはじめとする植物-動物間の相互作用に関

する研究は，適した実験系が確立されていない事からあまり進展していない。わずかながら

明らかになっている遺伝子の多くも線虫が宿主植物に侵入後の摂食細胞形成に関わる遺伝子



植物科学最前線 12:122 (2021) 

M. Oota et al. - 2 

BSJ-Review 12:122 (2021) 

や宿主側の防御応答に関わる遺伝子が多く，寄生者が走化性を用いてどのように宿主に接近

しているのかについては，宿主から放出される何らかのシグナルを感知して宿主の位置を認

識していると考えられているのみで，ほとんどが未解明のままである（Nicky et al., 2013）。 

このような研究背景のもと，本総説では，生物間相互作用を研究するための優れた実験系

として，線虫誘引物質を指標とした植物-線虫間の相互作用（交信）に関する研究の意義や，

筆者らの研究によって得られた最新の研究成果について紹介する。 

 

 

2. なぜ，生物間相互作用の研究に線虫-植物の実験系か 

新生代に入ると，植物の世界では裸子植物やシダ植物が衰退し，花をつくる被子植物が爆

発的に多様化し繁栄するようになった。昆虫類・哺乳類・鳥類などが，被子植物の蜜や果実

を利用することで，受粉や種子散布などを多様化させ，お互い相互作用をしながら独自の進

化をとげ，現代のような多様な植物（及びそれに伴う動物）が進化したと考えられる。一方，

これまでに，ミツバチと花など，多細胞動物―多細胞植物相互作用について，様々な現象が

明らかになっているが，分子レベルでの研究はほとんどない。生物間相互作用の研究は，生

物学の研究そのものと同じくらい長い歴史を持つ。特に，多細胞生物間相互作用は，エレガ

ントであり，かつ複雑で，興味深い現象だが，その分子機構に関しては，ほとんど未知の領

域である。花が昆虫により花粉を運んでもらうことで受粉を成立させ子孫を残す例などは，

太古の昔から，人類が，食糧生産のために不可欠な知識でもある。近年に至っても，様々な

種間相互作用の発見が続々となされており，その多様性は，はかりしれない。多細胞生物間

相互作用は，エレガントである一方で，複雑であり，その分子機構に関しては，ほとんど未

知の領域である。一方，生物間相互作用の分子レベルでの解析については，微生物—植物相

互作用に関して，共生や病害応答といった文脈において多くの知見が得られつつあり，植物

図 1 サツマイモネコブセンチュウの感染の様子 

(A) 根端に向かっているセンチュウ。 

(B) 前形成層細胞に口針を突き刺してエフェクター物質を注入しているセンチュウ。 

(C) 成熟したメスセンチュウを赤く染色した写真。 

A B C 
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病理分野として，大きな研究領域をも形成している（安田 & 西條. 2021）。しかし，多細胞動

物—多細胞植物間での相互作用に関する分子知見はほとんどないのが現状である。その原因

は，よいモデル実験系の欠如によると考えられる。このような背景のもと，我々は，多細胞

動物—多細胞植物間での相互作用に関するモデル実験系を利用している。生物間相互作用の

研究をするうえで，我々が植物-線虫間の交信の研究に着目する理由としては，以下の 3 点が

挙げられる。 

まず 1 つ目に，多種多様な生き様をもつ線虫類を用いて「植物-線虫間の交信メカニズム」

を紐解くことで，寄生者の宿主認識・宿主選択に関する進化過程の一旦を明らかにできると

いう点が挙げられる。上述の通り，植物寄生性線虫は多様性が高く，1000 種以上のゲノム解

読が既に終わっている。宿主特異性の高い種から低い種まで豊富なラインナップがそろって

おり，交信に使用されているリガンドや受容体も非常に多岐にわたると考えられる。よって，

リガンドと受容体の種類や機能の解析を行うことは，リガンドや受容体の分子進化の過程が，

寄生者にとってどのように新たな宿主の獲得に影響を与えたかを，明らかにできる可能性が

高い。すなわち，交信に使用されるリガンドと受容体の組合せが寄生者の宿主選択の決定に

重要であり，多種の線虫や植物を用いて種ごとに評価することで，線虫–植物間の種特異性の

決定に関する進化過程の一端を明らかにできるのではないかと考えている。 

2つ目として，モデル生物の C. elegans の技術や知見を利用できるという点も重要なポイン

トである。C. elegans は分子遺伝学的解析が容易なことに加えて，動きの遅いネコブセンチュ

ウとは違い，動きも早いことから走化性の行動を容易に定量化することができる。また，1200

種類以上嗅覚受容体を持つことから，嗅覚研究のモデル生物とされており，これまでに 194

個の嗅覚受容体候補遺伝子が同定されている（Taniguchi et al., 2014）。植物寄生性線虫におい

ても同様に変異体の作製や原因遺伝子の単離が可能になれば，この C. elegans 嗅覚受容体の

情報を参考にして，植物感染性線虫の受容体候補の変異体を作製し，行動解析を行うことで，

その結果と受容体遺伝子配列との相関をとり，リガンドに対する受容体の特定が可能になる

と考えられる。 

3つ目は，本題からは少しずれるが，本研究は基礎研究と応用研究の両方の側面を併せ持つ

非常にポテンシャルの高い研究という点である。植物寄生性線虫は農業分野において多大な

被害をもたらしているが，現在の駆除法は化学物質を用いた手法が主流であり，人や土壌中

の有益な微生物に対して有害である。海外では危険物質のために使用が認められていないこ

とも多く，一刻も早く無害な駆除法の開発が待たれている。本研究によって，宿主由来の線

虫誘引シグナルが明らかになれば，トラップ材と組み合わせることで環境に無害な駆除薬の

作成が可能であり，社会に与えるインパクトは非常に大きい。このように，本研究は「植物-

線虫間の交信メカニズム解明」という基礎研究でありながら，「線虫駆除剤の開発」へと繋が

る応用研究でもあり，基礎研究と応用研究の両方の側面を併せ持つ研究である。 

 

3. 植物-線虫間相互作用の研究の現状について 

では，本題の「植物-線虫間の交信メカニズム」に関する研究の現状について紹介したい。

最初の報告は 1980 年代にまで遡り，この頃初めてダイズの根抽出物に線虫が誘引するという
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報告がされた（Michael & Bone et al., 1983）。しかし，この報告以来，線虫による宿主根の認

識機構に関する研究はあまり進展していないのが現状である。これまでに複数，根抽出液や

植物ホルモン，無機化合物など，線虫を誘引する化合物について発見されてはいるが（表 1），

線虫感染に重要な真の誘引物質は未だはっきりしないままである。 

  

このような研究背景のもとで，本稿では，我々が取り組んできた，ケミカルライブラリー

のスクリーニングによる誘引物質の探索について紹介する。はじめに，（Wang et al. 2009) を

ベースとして，同時に多量の化合物を試験できるように PFゲルを用いた線虫誘引試験系を構

築した（図 2）。PFゲルを用いた試験系では，より土壌に模した環境で，線虫の行動を 3次元

的に解析が可能である。このアッセイ系を用いて，線虫誘引活性を指標としたケミカルライ

ブラリーのスクリーニングを行ったところ，誘引物質としてジアミノプロパンが単離された。

そこで，プトレシンやカダベリンなどジアミノプロパンの様々な類縁体に対して誘引試験を

行ったところ，炭素架橋数 3-5のジアミン化合物（ジアミノプロパン，プトレシン，カダベリ

ン）に強い線虫誘引活性があることが明らかになった（Oota et al., 2020；図 3）。炭素架橋数

が 3 以下や 5 以上の化合物は全く線虫誘引活性を示さなかったことから，線虫の誘引には炭

素架橋数が 3-5の分子サイズをもつことが重要だと考えられる。また，HPLC-MS/MS や cryo-

TOF-SIMS/SEM により，これらジアミン化合物はダイズやトマトの根から分泌され，根端付

近で濃度勾配を形成していることも明らかになった。線虫は，根付近のジアミン化合物を受

容することで植物の根の位置を認識して感染していると予想される。そこで，炭素架橋数 3-

表１ 植物寄生性線虫に対する誘引物質 
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5のジアミン化合物をシロイヌナズナの根に処理して，線虫感染試験を行った。その結果，処

理後 3 日目でネコブ数が Mock 処理と比較して有意に上昇したことから，これらジアミン化

合物は線虫感染を正に制御する物質である事が明らかになった（Oota et al., 2020）。本研究に

よって，線虫感染に重要な真の線虫誘引物質の 1つがついに同定されたと言えるだろう。 

一方で，我々の研究によって種子由来のムシレージも線虫の誘引と感染に重要であること

が分かっており，種子においても線虫-植物の相互作用が存在することが示唆されている（Tsai 

et al., 2019）。しかしながら，現状はこれらジアミン化合物やムシレージが線虫感染に重要な

化合物として唯一発見されているだけである。今後は，実際に植物の根抽出物から線虫誘引

物質が単離されることに期待したい。 

このように，我々の研究によって交信に関与するリガンドは徐々に明らかになってきてい

るが，残念ながら線虫側のリガンド受容体については全く明らかになっていない。絶対寄生

で単為生殖のサツマイモネコブセンチュウは，その 1 系統の維持だけでも非常に手間がかか

ることから，変異体の作製技術に関する研究があまり進展していないのが主な原因である。

RNAi による遺伝子ノックダウン技術に関する研究がわずかに進展しているが，発現量は半分

程度にしか下がらないなど，問題が多い。今後，C. elegans のように扱える実験技術の開発を

期待したい。その一方で，他の生物種ではアミン受容体に関する研究が比較的活発に展開さ

れているので，次章ではその中からヒントになりそうな例をいくつか紹介したい。

図 2 PFゲルを用いた線虫誘引試験の模式図 

低温で液状，常温でゲル状を示す PF ゲルを利用した線虫誘引試験。4℃で線虫と PF ゲル

を混ぜて 26℃に移動すれば，ゲルが固まり線虫が 3次元的に動けるようになる。サンプル

を滴下した位置に線虫が集積してコロニーを形成していれば活性ありと判断する。 
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4. アミン受容体に関する研究成果 

上述のように，嗅覚研究のモデル生物である C. elegansでは，既に 194個の嗅覚受容体候補

遺伝子が同定されている（Taniguchi et al., 2014）。我々はこの知見を利用して，5種の代表的

な植物寄生性線虫における，受容体候補遺伝子のオルソログを同定するために，ホモロジー

サーチを行った（Tsai et al., 2020；表 2）。大半のオルソログは植物寄生性線虫に保存されてい

なかったが，いくつかのオルソログは保存されていた。その中でも興味深いものとして，SRG-

37 が挙げられる。SRG-37 は，C. elegans ではアミンの一種であるピラジン受容体として知ら

れており，サツマイモネコブセンチュウとアレナリアネコブセンチュウにオルソログが 1 つ

ずつ保存されていた。これらの知見を参考にして，これらネコブセンチュウ類に存在する

SRG-37のホモログが，ジアミン化合物等の線虫誘引物質の受容に関連するのか，今後の解明

が期待される。 

一方，これまでに，魚類においてアミン受容体の研究が盛んに行われてきており，中でも

ゼブラフィッシュには 7 回膜貫通型受容体（GPCR）のアミン受容体である Trace amine-

associated receptors (TAARs)が 112種類存在することが報告されている（Ashiq et al., 2009）。さ

図 3 様々なポリアミン化合物に対する線虫誘引試験の結果 

スクリーニングにより単離されたジアミノプロパンの類縁体に対して線虫誘引試験を行

った結果。グラフはそれぞれの化合物の線虫誘引活性を示す。右端の写真はそれぞれの化

合物に対し線虫誘引試験を行った際の代表的な写真。 
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らに，その中の TAAR13c はカダベリン等のジアミンを受容する事が明らかになっており，こ

れまでに TAAR13c の詳細な解析が行われている（Ashiq et al., 2013）。その中で，カダベリン

等のジアミンの受容には，膜貫通ドメイン TM3の D112（3.32）と TM5の D202（5.42）が重

要である事が示されており，どちらが欠けても活性は大きく減少することが分かっている。

さらに魚類では，モノアミン受容体の TAARs が，進化の過程で TM5の D202（5.42）を獲得

したことによってジアミンを受容できるようになったことが，遺伝学的解析や分子系統解析

によって明らかになっている（Qian et al., 2015）。 

そこでこれらの知見を参考にして再び，5 種の植物寄生性線虫における，TAAR13c のホモ

ロジーサーチを行った。その結果，ネコブセンチュウ類には TAAR13cのホモログが保存され

ていることが明らかになった。しかし興味深いことに，TM3 のアスパラギン酸は保存されて

いたものの，TM5のアスパラギン酸は保存されていなかった。これらの結果から，ネコブセ

ンチュウ類はジアミンの受容において，魚類とはまた異なる受容体やメカニズムを使用して

いることが示唆される。今後は，ネコブセンチュウ類の様々な受容体候補の欠損変異体の解

析等を行う事で，リガンドー受容体の組合せを包括的に明らかにし，多細胞動物の多細胞植

物認識機構とその分子進化，さらには，独自に進化していく動植物の相互作用の組合せの進

化の道筋などが明らかになると期待している。

表 2 植物寄生性線虫に存在する C. elegansの嗅覚受容体オルソログ 

サツマイモネコブセンチュウ，アレナリアネコブセンチュウ，ダイズシストセンチュウ，

ジャガイモシストセンチュウ，マツノザイセンチュウに存在する C. elegans の嗅覚受容体

オルソログ，予想される機能。 
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5. 終わりに 

これまでのモデル植物を用いた分子遺伝学的な解析によって，植物の生理機能や発生に関

わる遺伝子の機能はかなり明らかにされてきた。その一方で，残りの機能未知な遺伝子のほ

とんどは，無菌条件下の単独栽培では表現型が見られず，これらの多くは生物間相互作用に

働く可能性があると考えられている（Shimizu & Purugganan, 2005）。実際に，もともと植物は

根粒菌との「相利共生」や，線虫による「寄生」に代表されるように，自然界で様々な生物と

の相互作用のもとに生活している。このことからも，外部生物との関わりによって初めて機

能を発揮する，未知な植物の遺伝子が多数存在するとことが考えられる。現に，生物間相互

作用の代表的な実験系である，バクテリアやカビなどの植物-微生物間の相互作用に関する分

子遺伝学な研究により，根粒形成に関わる因子 CLE-RS1/2 や HAR1 等のような，新規遺伝子

の機能が発見されてきた（Okamoto et al., 2009, 2013）。本研究においても同様に，センチュウ

誘引を指標とすることで，これまでに見えてこなかった植物の新規な遺伝子機能の発見に繋

がる可能性があり，生物間相互作用の新たな研究領域を切り開くことができるだろう。 

興味深いことに，ネコブセンチュウやシストセンチュウのゲノム上には，植物の形態形成

に重要な CLE 遺伝子と類似した配列が含まれていることが報告されている（Mitchum et al., 

2008; Rutter et al., 2014; Yuan et al., 2020）。植物寄生性線虫は CLEペプチドなどの植物の形態

形成を司る遺伝子を獲得したことで，植物細胞を自身が好む摂食細胞へと改変させること等

により，植物体内で生活できるようになったのだろう（Kikuchi et al., 2017）。このような例は，

CLE などの線虫が植物に侵入した後に機能する遺伝子だけではなく，線虫が根に侵入する前

の段階で必要な，誘引物質に対する受容体や，細胞壁分解酵素にも当てはまる。C.elegans の

ようなバクテリアを餌とする自活性線虫とは対照的に，植物寄生性線虫は植物を認識し，侵

入するための機能を獲得したことで，植物に寄生できるようになったのである。誘引物質の

受容体を獲得してから細胞壁分解酵素や CLEペプチドを獲得したのか，その逆なのか。マツ

に寄生するマツノザイセンチュウは今でもカビを捕食する事ができるので，これら謎を解く

手掛かりになるだろう。 

植物側もやられっぱなしではなく，進化の過程で植物寄生性線虫に対抗する術を獲得した

例もある。マリーゴールドがその最たる成功事例であり，根から α-ターチニエールという殺

線虫物質を分泌して線虫の侵入を防ぐ。仮に根に侵入されたとしても，線虫は成熟できずに

根の中で死滅してしまう (Uhlenbroek & Bijloo, 1960)。このような宿主-寄生者の相互作用にお

いて，それぞれが相手を追い越すためにできるだけ速く進化すると考えられており，現にカ

メムシは植物が外敵から身を守るための防御物質を，逆に誘引物質として利用している。今

後も植物感寄生性線虫の感染過程における分子メカニズムの解明を進めることで，植物と動

物の相互作用に関わる進化の謎をひも解くことができるはずである。これからも植物と線虫

の攻防から目が離せない。 
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１.はじめに  

陸上植物は 4 億 5 千万年以上前に藻類の祖先から進化した（Bowman et al. 2017, Delwiche & 

Cooper 2015）。陸上に進出した植物は，紫外線，重力，乾燥など陸上の過酷な環境に適応する

さまざまな仕組みを進化させることにより陸上で繁栄してきた（Cheng et al. 2019, Nishiyama 

et al. 2018）。植物が陸上進出した当時の土壌は無機養分に乏しかったため，養分吸収も克服す

べき問題であった。土壌中の必須無機要素のなかでも植物の成長に大きな影響を及ぼすのが

リンである。ところが，リンは土壌中での動きが小さく，根のごく近傍からしか吸収されな

いため植物にとって利用しにくい養分である。そこで，植物はアーバスキュラー菌根菌

（Arbuscular mycorrhizal fungi：AM 菌）との共生システムを進化させることでリンの効率的な

吸収を可能にした（Field et al. 2015）。AM 菌の菌糸は植物の根が届かない遠方まで伸長し，

根が入り込めない微細間隙にまで入り込むことで植物のリ

ン吸収を助ける。その一方で植物は，AM 菌に糖や脂質を供

給する（Lanfranco et al. 2018, Smith & Read 2008）(図 1）。AM

菌との共生は，植物の陸上進出を可能にした決め手の 1 つ

であり，両者の共生関係はその後も維持され，現生するほと

んどの陸上植物は AM 菌と共生している。AM 菌との共生

システムの成立，AM 菌共生と成長のバランス制御，また，

そのシステムの進化は植物の旺盛な繁殖を支えるしくみを

考えるうえで興味深い。 
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２．ストリゴラクトンを介した成長と共生の制御 

近年，植物-AM 菌の共生に関する研究が進展し，養分環境に適応するための共生と成長と

のバランス制御が分子レベルで明らかにされ始めた。そのバランス制御においてはストリゴ

ラクトン(SL) が重要な役割を果たす。植物が AM 菌の外生菌糸の分岐を促進する物質を根

から分泌し，それにより共生が促進されることは以前から知られていた。大阪府立大学の秋

山らはその物質がストリゴラクトンであることを 2005年に報告した（Akiyama et al. 2005）。

さらに，2008年には，ストリゴラクトンが植物体内では枝分かれの伸長を抑える植物ホルモ

ンとして作用することがイネ，シロイヌナズナ，エンドウマメを用いた研究により発見され

た(Gomez-Roldan et al. 2008, Umehara et al. 2008)。すなわち，少なくとも種子植物では，スト

リゴラクトンは個体外に分泌され AM 菌に作用して共生を促進する根圏異種間シグナル物質

であり，また，個体内で植物の成長を調節する植物ホルモンでもある。ストリゴラクトン合

成は低リン条件において劇的に促進される(Kapulnik & Koltai 2016, Yoneyama et al. 2012, 2013)。

これは，土壌に分泌するストリゴラクトン量を増加させて AM 菌との共生を促進すると同時

に，植物体内では枝分かれを制御し茎葉の成長を抑制するという植物のリン欠乏対応戦略で

ある(図 2)。ストリゴラクトンがこのように二面的な機能をもつことで，土壌中の栄養条件に

応じて養分吸収(AM 共生)と成長のバランスを調節し，変動する環境下における成長を最適

化する巧みなフィードバック

機構が構築されたのである。

個体内で植物ホルモンとして

機能し，さらに個体外に分泌

されて他種生物との異種間シ

グナル物質として作用すると

いう二面的な機能をもつ植物

ホルモンはストリゴラクトン

だけである。 

 

３．ストリゴラクトン合成経路の起源と進化 

植物ホルモンとしてのストリゴラクトンが発見されて以降，約 10 年の間にストリゴラクト

ン生合成経路の概要が解明された。

ストリゴラクトン合成では，まず，

all-trans-β-caroteneがD27により 9-

cis-β-carotene に変換され，9-cis-β-

carotene は 2 つのカロチノイド開

裂 酵 素 Carotenoid Cleavage 

Dioxygenases (CCD7 および CCD8)

による連続的な酸化開裂反応を受

け，カーラクトン（Carlactone）が

合成される。カーラクトンは

MORE AXILLARY GROWTH 1 
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（MAX1)がコードする cytochrome P450 である CYP711A によりカーラクトン酸（Carlactonoic 

acid）に転換され，カーラクトン酸から種に特異的な P450 （CYP711A および CYP722C）に

より 4-deoxyorobanchol（4DO)や orobanchol，5-deoxystrigol（5DS）などのストリゴラクトンが

生成される（Abe et al. 2014, Iseki et al. 2018, Seto et al. 2014, Yoneyama et al. 2018, Zhang et al. 

2014, Wakabayashi et al. 2019, 2020, Mori et al. 2020）（図 3)。このように，ストリゴラクトン合

成経路は明らかになったが，ストリゴラクトンとは類似の構造をもつ物質の総称であり，他

の植物ホルモンとは異なり活性型ストリゴラクトンの構造が種ごとに異なる（Yoneyama et al. 

2018)。また，細胞内に微量しか存在しないこともあり，活性型ストリゴラクトンに関する知

見は十分とは言えない。ストリゴラクトン合成はおもに種子植物について解析され，これま

でに 30 種類程度のストリゴラクトンが同定されているが，種子植物以外のストリゴラクトン

に関する知見は乏しい。 

AM 菌との共生は藻類では見られないがコケ植物は AM 菌と共生する（Smith & Read 2008)。

コケ植物の 3 つのグループ，苔類，蘚類，ツノゴケ類のなかでは苔類とツノゴケ類で AM 菌

との共生が見られる（Radhakrishnan et al. 2020)。コケ植物の 3 グループは単系統であり（Morris 

et al. 2018)，最も早く分岐したツノゴケ類が AM 菌共生することから，蘚類では AM 菌共生

能力が失われたと考えられる。苔類ではゼニゴケ（Marchantia polymorpha）のゲノム配列がま

ず決定され分子遺伝学的解析のプラットフォームが整備されたことから，ゼニゴケは苔類だ

けではなく基部陸上植物のモデルとして植物の進化の研究に盛んに用いられている（Bowman 

et al. 2017）。しかしながら，苔類のなかでは例外的にゼニ

ゴケは AM 菌と共生しない。一方，フタバネゼニゴケ

（Marchantia paleacea），トサノゼニゴケ（Marchantia 

emarginata），ヒトデゼニゴケ（Marchantia pinata）などゼ

ニゴケ近縁種は AM 菌と共生する（図 4)。最近報告され

たフタバネゼニゴケのゲノム配列によると，フタバネゼニ

ゴケゲノムには CCD8，MAX1 を含めてストリゴラクトン

合成に必要な遺伝子がすべて存在する（Radhakrishnan et al. 2020）。一方，ゼニゴケゲノムに

はストリゴラクトン合成に必須の CCD8 遺伝子と MAX1 遺伝子が欠損しており，ストリゴラ

クトンを合成していないと考えられる（Bowman et al. 2017)。ゼニゴケ野生型の TK1 系統か

らのストリゴラクトン検出が 2012 年に報告されているが，筆者らを含めて複数のグループが

この結果を再現できていない（Delaux et al. 2012)。Delaux らは車軸藻類からもストリゴラク

トンが検出されたことを報告しているが，これについても再現性などの点で議論がある

（Delaux et al. 2012, Yoneyama 2018)。ゼニゴケには D27 および CCD7 遺伝子は存在する。筆

者らはゼニゴケにイネ D10 遺伝子（CCD8 をコードする）を導入したところ，CCD8 の産物

であるカーラクトンが検出された（Arite et al. 2007）。この結果は，ゼニゴケではストリゴラ

クトン合成経路が CCD7 までは機能的であるが，CCD8 の欠損によりそれ以降の過程が進ま

ないということを示唆しており，ゼニゴケはストリゴラクトンを合成していないという解釈

を支持する。これらを総合すると，苔類では一般的なストリゴラクトン合成経路によりスト

リゴラクトンが合成されており，ストリゴラクトンを分泌することにより AM 菌との共生を
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促進するというストラテジーはコケ植物と種子植物の共通祖先においてすでに構築されてい

たと考えられる。蘚類でもヒメツリガネゴケは MAX1 遺伝子をもたず，ストリゴラクトンを

合成しないことが示されており，MAX1 を失ったことが AM 菌と共生しない原因のひとつで

あると考えられる（Decker et al. 2017)。今後は，苔類が合成するストリゴラクトンの同定や，

他の基部陸上植物やシダにおけるストリゴラクトンと共生の関連など，ストリゴラクトンの

祖先的機能やその進化の解明が期待される。 

 

４．ストリゴラクトン信号伝達系の起源と進化 

植物ホルモンとしてのストリゴラクトンの発見以来，ストリゴラクトン信号伝達の理解も

進んだ（Waters et al. 2017)。ストリゴラクトン受容体は αß 加水分解酵素ファミリーに属する

D14 である（Arite et al. 2009, Nakamura et al. 2013, Yao et al. 2016)。D14 はストリゴラクトンと

結合すると F-ボックスタンパク質である MAX2/D3，転写抑制因子である SMXL と複合体を

作る。これにより SMXL が分解され，その結果，SMXL に抑制されていた遺伝子群が発現を

開始する（Jiang et al. 2013, Wang et al. 2015, Zhou et al. 2013)。ストリゴラクトンは枝分かれの

伸長を抑制するホルモンとして発見されたが，その後，ストリゴラクトンはそれ以外にも成

長や環境応答においてさまざまな役割を果たしていることが明らかになった。植物ホルモン

としてのストリゴラクトン

の機能の多様性がもたらさ

れるメカニズムの一つは

SMXL の遺伝子重複である

と考えられるが，SMXL の

下流遺伝子など分子レベル

でのメカニズムはほとんど

知られていなかった。最近，

網羅的解析による下流遺伝

子単離が報告されており，

今後の研究の進展が期待さ

れる（Song et al. 2017, Wang 

et al. 2020)。 

種子植物は D14 とそのパラログ KARRIKIN INSENSITIVE 2 (KAI2)をもつ（Bythell-Douglas et 

al. 2017, Waters et al. 2012, Waters et al. 2017）。KAI2 は植物が燃えた際に発生する物質であるカ

リキンの受容体としてシロイヌナズナのスクリーニングから単離されたが（Guo et al., 2013, 

Waters et al., 2012)，kai2 機能欠損変異体ではカリキンとは独立に種子発芽が抑制されること

から KAI2 は内在性の物質を受容していると考えられているが，内在性のリガンドは同定さ

れておらず，便宜的に KAI2 ligand（KL)と呼ばれている（Conn & Nelson 2016, Scaffidi et al. 

2013, Stanga et al. 2016, Waters et al. 2012）。ストリゴラクトン信号伝達系と KL 信号伝達系は

F-ボックスタンパク質である MAX2/D3 を共有しており，リガンドが受容されると MAX2/D3

により転写抑制因子である SMXL タンパク質が分解に導かれ，その結果，下流遺伝子の転写
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が調節される（Jiang et al., 2013, Wang et al. 2015, Zhou et al. 2013) （図 5)。SMXL は遺伝子フ

ァミリーを構成しており，ストリゴラクトン信号伝達経路と KL 信号伝達経路で異なる SMXL

が分解されることにより作用の特異性が生まれる（Jiang et al. 2013, Zhou et al. 2013, Liang et al. 

2016, Stanga et al. 2013, Wang et al. 2015)。 

D14 と KAI2 は遺伝子重複によってできたパラログであるが，KAI2 が藻類から種子植物ま

でに存在するのに対して D14 は種子植物にしか存在しない。すなわち，KAI2 が祖先型であ

り，種子植物の共通祖先で起こった KAI2 の遺伝子重複により D14 遺伝子が生じ，ストリゴ

ラクトン信号伝達

系が分化したと考

えられる（図 6)。先

述したように，少な

くともフタバネゼ

ニゴケなど AM 菌

共生する苔類はス

トリゴラクトンを

合成・分泌している

可能性が高い。しか

しながら，コケ植物

はストリゴラクトン受容体である D14 をもたない。シロイヌナズナでは，D14 と KAI2 はそ

れぞれ特異的にストリゴラクトンとカリキンを受容する（Soundappan et al. 2015)。また，筆者

らはフタバネゼニゴケの ccd8 変異体が KL 信号伝達系変異体が示す表現型を示さないことを

確認しており（Mizuno et al. unpublished, Shimazaki et al. unpublished），フタバネゼニゴケで KAI2

がストリゴラクトン受容体として機能する可能性は低い。今のところフタバネゼニゴケが合

成するストリゴラクトンの受容機構は不明であるが，筆者らは，フタバネゼニゴケなど苔類

ではストリゴラクトンは細胞内で受容されていないと考え，根圏シグナル物質としての機能

がストリゴラクトンの祖先型の機能であるという仮説を提唱する。すなわち，ストリゴラク

トンはそもそも土壌中に分泌されて AM 菌との共生を促進することにより植物の成長調節に

貢献していたが，KAI2 の遺伝子重複により D14 が分化した結果，細胞内でストリゴラクト

ンが受容されるようになり，ストリゴラクトンは植物の成長制御にも直接関わるようになっ

たと考える。ストリゴラクトンが個体内と外の両方で働くことで，ストリゴラクトンを介し

た養分吸収と植物の成長のバランス統御機構もより巧妙に進化したと考えられる。また，こ

の仮説が正しければ，植物ホルモンとしてのストリゴラクトンとその受容体は独立に出現し

たということになり，植物ホルモンの進化の道筋としてユニークであり興味深い。 

 

５．ＫＬ信号伝達系の祖先型機能 

コケ植物には，KAI2 だけではなく F ボックス遺伝子 MAX2/D3 および SMXL など KL 信号

伝達系に必要な遺伝子セットが揃っている(Bowman et al. 2017, Radhakrishnan et al. 2020)。し

かし，水中生活する車軸藻類は SMXL をもたないことから，KL 信号伝達系はコケ植物が分
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岐する頃に機能し始めたと考えられる（Moturu et al. 2018, Walker 2019）。この KL 信号伝達系

の祖先型機能の解析コケ植物は生育期間のほとんどを単数体で過ごし無性的に旺盛に繁殖す

る。ゼニゴケの無性繁殖では無性芽が多数形成され，無性芽は環境に応じて地上で発芽・成

長し，再び大量の無性芽を産出する。この無性芽を介した繁殖システムがゼニゴケの驚異的

な増殖力の源である。筆者らはゼニゴケを用いて KL 信号伝達系の機能解析を進めており，

KL 信号伝達系は成長様式の制御に関わることを見出している。シロイヌナズナやイネの KL

信号伝達系の機能欠損変異体では，種子発芽率の低下，葉柄の伸長抑制，暗所でのメソコチ

ルの伸長抑制などの表現型が認められるが，成長が劇的に影響されるわけではない(Kameoka 

& Kyozuka 2015, Waters et al., 2012, 2017, Zheng 2020)。また，イネでは KAI2 が AM 菌共生の

成立に必要であることが報告されているが（Gutjahr et al. 2015），これが他の種でも保存され

ている機能なのかは明らかではない。KL 信号伝達系の祖先型機能やその進化の理解は，スト

リゴラクトンおよび KL 信号伝達による植物の成長の制御の進化全貌を明らかにするために

不可欠である。また，ストリゴラクトン信号伝達の祖先型である KL 信号伝達系の基部陸上

植物での機能とその進化も重要な問題である。ストリゴラクトンが植物ホルモンとしての機

能を獲得した際，KL 信号伝達系の祖先型機能と植物ホルモンとしてのストリゴラクトン機能

には関連があったのかどうかなどたくさんの興味深い問題が残されている。 

 

６．今後の展望 

細胞外に分泌されるアレロケミカルとして誕生したストリゴラクトンが細胞内で植物ホル

モンとして働くようになった進化過程を明らかにすることは，このユニークな植物ホルモン

を理解し，さらに物質を介した個体内外，細胞内外のコミュニュケーションの成立や進化に

ついて新規の概念につながるものと期待される。 
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